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ヤマガラのさえずり行動の特性

藤田薫’

はじめに

鳥のさえずりの機能として，一般的には，なわばりの防衛と雌の誘引とがいわれている

が，ほかにもさまざまな説がある．たとえば，受精期におけるつがい外交尾を防ぐ

(Macｅ1986,Ｍ②llerl988)，雌の営巣行動を促進させる（Hinde＆Steell976)，配偶者

の雌の生死を確認し，雌が死亡していた場合，速やかに新しい雌を誘引する（Partl991)，

などがある．Ｍ⑥ller（1988）によれば，このようなさまざまな機能は，さえずる時間帯，

季節，場所などのちがいによって，判断することができる．

ヤマガラParusuarjusのっがいは，樋口（1976a）によれば，行動圏をほとんど変えず，

大部分が一年を通じてつがいで生活する．このように定住性とつがい間の結びつきが強い

ヤマガラは，なわばりの確立，雌の誘引，という以外の理由でさえずっている可能性が考

えられる．そこで，ヤマガラのさえずりの機能を明らかにするために，まず，ヤマガラが

実際にどのようなさえずり方をしているのかを調査した．ヤマガラのさえずり頻度の季節

変化，日周変化，および限られた例数ではあるが，繁殖期が進むにつれて，さえずり頻度

がどのように変化するのかについて，得られた結果を報告する．

調査地の概要

調査は，三浦丘陵の北部に位置する「横浜自然観察の森」で行なった．ここは，標高５０

～150ｍの，起伏に富んだ地形である．林相は，ほとんどがヤマザクラＰｒ皿rsdo"αrjum，

コナラQuercusserrataやミズキＣｏｒ"usco凡tﾉ･ouersaなどからなる二次林で，一部，タ

ブノキＭ上zch"ｕｓＴﾉｶ皿6e噌虎の多い二次林や，モウソウチクＰﾉbﾉ"ostacﾉhyspⅢbesce"sの

林，スギｑﾂptomerjajapo"jca，ヒノキＣﾉbamaecyparjso6tusaの植林がある．

本調査は，このうちの二次林と，施設の管理棟である自然観察センターの周辺で行なっ

た．自然観察センターは，南半分が二次林とスギ林に囲まれ，北半分は広場になっている．

広場は，コナラ，ヤマモモjlfyrjcaru6ra，スダジイＳﾉijjraSje6oJdjj，シャリンバイ

ＲﾉbaphjoIepjsum6eIjataなどが点々 と植栽されている．ただし，植林地にはなっておら

ず，ススキMjsca凡t加ｓｓ加e7zsjs草原と，踏圧によって裸地化しつつあるイネ科

Gramineae草本の草原からなっている．
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１．日本野鳥の会普及部サンクチユアリ室．〒247横浜市栄区上郷町1562-1横浜自然観察の森
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調査期間および調査方法

今回の淵在にあたって，まず，ヤマガラの営巣場所を明らかにし，次に，満つがいの繁

殖段階と行動圏，および雄のさえずり頻度を調査した．

１．桝巣場所の確認と繁ｸi'1i段階の記録

調査地域内でのヤマガラの営巣を確認するために，1992年'1ノｊ３１１～７ﾉー ｊｌｌｌのあいだ，

62個の巣箱の内部を週に1度以上観察し，利川状況を調杏した．また．造巣''1の巣鮪につ

いては，さらに頻繁に調在を行ない，繁殖段階を記録した．巣箱は，1991年lljj～12月に，

調査地のＺ次林のうち6.5haに，５０×50ｍあたり２個ずつＩ汁52個，’'1然観察センターの周

辺にlOIIIilI没N1.tした．｜･分多くの巣箱を二次林内に設置した場合，ヤマガラの繁卯!【つがいの

ほとんどが巣縮を利川する（樋口・小池1989)．ヤマガラにとって十分な巣輔の密度は，

2～４ｈａに３～４個といわれており（樋１１・小池1989)，本凋在地の巣箱の没iii'i密度は，

その条件を満たしていた．

その結果，ヤマガラが繁殖に利川した巣紺は７個であった（'又'１)．繁殖段階が確認で

きたのは５つがい，のべ６巣であったが，アオダイショウ〃”/zecIjmacOpﾙoﾉ､αによる巣

立ちまぎわのヒナの捕食が多く，巣立ち後の家族群が確認できたのは２巣だけであった．

図ｌのアルファベットは，繁殖に使われた巣鮪を表している．巣箱Ａ，Ｂ，ＤおよびＥ１

はｌｕＩｌの繁殖で使われた．巣箱Ｅ２は，’''''１１繁殖にＥ１を使用したつがいが，やりな

おしの繁ﾊIIiに使った．巣締ＣとＦについては，llII11-l，２１LIlll，またはやりなおし繁殖の

いずれであるか，不明であった．初卵日は，３ｊｊ後半にｌ巣，４）j前半に３巣，５月前半

に１巣，５ｊｊ後半に２巣であった．
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図１．調在地の位置と1992年繁殖期のヤマガラの行動圏．
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２．行動圏の調査

つがいの行動圏を調査するために，1992年３月19日～６月12日のあいだに，さえずって

いる個体，および営巣中の巣に近づいた個体を追跡した．追跡した個体のうち，巣箱Ｅ１

およびＥ２で繁殖したつがいは，個体識別用の色足環をつけていた．また，ほかの１羽は，

顔の黒い部分に白斑があるため，ほかの個体と識別ができた．その他の個体については，

できる限り長く追跡し，その軌跡を地図上に記録し，軌跡の外周を結び，行動圏の境界と

した．その結果，行動圏が確認できたのは６つがいであった（図１)．巣箱Ｆは，巣がつ

くりかけのうちに産卵がはじまり，産卵後すぐに放棄されたため，行動圏が確認できなかっ

た．

３．さえずり頻度の調査

1992年３月１９日～６月１２日，日の出前30分～日没後20分のあいだに，さえずっている個

体，および営巣中の巣箱の近くを通った個体を追跡しながら，また，個体が確認できない

場合は巣の近くにとどまったまま，３０分間ずつの聞きとりを行なった．このさい，ある１

羽が30分間にさえずった時間をストップウォッチで計測し，次の30分には，別の個体の行

動圏で別の個体の聞きとりを行なった．ヤマガラのさえずりは，声を出したあとの休止時

間が長く，しばしば10秒以上続くため，どこまでが１回のさえずりなのか判断が困難であっ

た．そこで，計測のさいには，声を出している時間だけを計測し，休止の時間は計測しな

かった．よって，以下の「さえずり頻度」は，「30分あたりにさえずり声を出していた時

間の合計」を指している．なお，雨や風が強く，さえずりの聞きとりに支障が出そうな場

合は，調査を行なわなかった．行動圏や繁殖が確認できたつがい雄については，巣立ち後

も調査を行なった．ヒナには，巣立ち前に色足環をつけたため，家族群は識別が可能であっ

た．さえずり頻度を明らかにするための観察時間は，のべ237.5時間であった．

４．さえずり頻度の集計方法

ｌ）さえずり頻度の季節変化と日周変化

まず，半月ごとに，すべての資料を対象に，さえずり頻度の平均値と標準誤差を求めた．

また，日周変化と季節変化を同時に表わすために，半月ごと，１時間ごとに集計を行なっ

た．調査ｌ単位（30分）の中央の時刻，すなわち調査開始後１５分目の時刻を，調査中央時

刻とし，調査１単位内のさえずりはすべて，この調査中央時刻にさえずったものとみなし

た．そして，１時間ごとに，その１時間内に調査中央時刻がある資料を対象にして，さえ

ずり頻度の平均値と標準誤差を求めた．

２）繁殖期の進行にともなうさえずり頻度の変化

繁殖活動を，次の２つの方法で区分けし，それぞれの期間のさえずり頻度の平均値と標

準誤差を求めて集計した．対象は，繁殖段階が確認された５個体のさえずり頻度のみであ

る．

①受精前，受精期，受精後

スズメ目の烏が受精する期間は明らかにされていないが，Moller（1988）にしたがい，

産卵５日前から終卵の１日前までを受精期とした．そして，受精期の前後を，それぞれ受

精前，受精後とした．

②繁殖段階

繁殖段階は，造巣期，産卵期，抱卵期，巣内育雛期，家族期の５つの段階に区分した．
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ここで「造巣期」とは，産卵期以前の時期のことであり，実際には，巣穴探しなど，巣を

つくる以外の行動も含まれていた．ヤマガラは，１回目の繁殖時に，一腹の産卵がすべて

終了したあと抱卵する（Higuchil976b)．抱卵に入ると，雌は長時間巣から出なくなっ

たがヅ雌のこの行動の変化がさえずり頻度に影響をあたえることが考えられる．そこで本

論文では，さえずり頻度にとって，終卵日は産卵日としてよりも抱卵日としての影響が大

きいと考え，抱卵期として区分した．同様にふ化日は，雄のヒナヘの給餌がはじまるので，

抱卵日としてよりも，育雛の初日としての影響の方が大きいと考え，巣内育雛期に区分し

た．家族期は，巣立ち後，家族群で行動している時期とした．

３）個体別のさえずり頻度

周囲の繁殖密度の違いによって，さえずり頻度が違っているいるかどうかを明らかにす

るために，３月後半～６月前半の資料すべてを対象に，個体別に，さえずり頻度の平均値

と標準誤差を求めた．

調査結果

１．さえずり頻度の季節変化と日周変化

さえずり頻度の季節変化をみると，３月後半には最も頻度が高く，その後季節が進むと

頻度は減少したが，５月前半と６月前半には少し増加した.その平均秒数（±標準誤差）

は，３月後半から半月ごとに，１６．０（±4.3)，８．７（±2.2)，３．０（±１．１)，６．０（±1.9)，１．０

(±0.6)，３．１（±1.4）であり，３月後半～６月前半では5.7（±0.8）秒であった．

日周変化は，３月後半には朝から夕方までさえずるが，４月の前半には昼間さえずらな

くなり，季節が進むにつれ，夕方のさえずりもほとんどなくなった（図2)．図２では，

ヤマガラが日の出前によくさえずっているように読みとれるが，これは，さえずり頻度を，

調査開始後15分目の時刻にさえずったものとして集計したためであり，実際には，日の出

前にさえずることはまれであった．

２．繁殖期の進行にともなうさえずり頻度の変化

１）受精前，受精期，受精後のさえずり頻度の変化

受精期に最もよくさえずり，受精後に最もさえずりが少なかった（図３)．受精前と受

精期のさえずり頻度の差はわずかだが，受精後の頻度は，受精期の１/２程度であった．

２）繁殖段階ごとのさえずり頻度の変化

造巣期および産卵期によくさえずり，抱卵期，巣内育雛期のさえずり頻度は，産卵期の

1/２程度に減少し，家族期ではさえずりはほとんど行なわれなくなった（図4)．

３．繁殖密度とさえずり頻度との関係

さえずり頻度は，繁殖密度が高い地域の巣箱Ａ～Ｄで繁殖した雄の方が，繁殖密度の低

い地域の巣箱Ｅ１，Ｅ２で繁殖した雄よりも高かった（表１)．ただし，ここで得られた

のは，わずか６例の繁殖であるので，有意差の検定は行なっていない．なお，１回目繁殖

の巣箱Ａ，Ｂ，Ｄ，Ｅ１の雄だけを比較すると，繁殖密度の低い地域の雄よりも，繁殖密

度の高い地域の雄の方がさえずり頻度が高いことは，さらに顕著であった．
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図３．受精前，受精期，受精後のさえずり頻度．

Ｆｉｇ．３．Thedurationofsongsinthepre-fbrtile,fertile,andpost-fertileperiod．●andbar

representmeanandSEofsongsineachperiod．
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表１．繁殖密度のちがう地域における個体別さえずり頻度．

Table１．Thedurationofsongsofeachmaleindifferentbreedingdensityareas，Ｍｅａｎ±

SEofsongsfromlateMarchuntilearlyJune．

Durationofsong（sec/30ｍin）

Ｍｅａｎ±ＳＥ

Ｎｅｓｔｂｏｘｕｓｅｄｂｙ

ｅａｃｈｍａｌｅ

考察

１．さえずりの機能について

Ｍ⑥ller（1988）は，さえずりの機能を，①雌の繁殖活動をうながす，②なわばりの確

立，③ヒナにさえずりを教える，④つがいの雌との結びつきを強める，⑤つがい外交尾の

ためのっがい相手以外の雌を誘引，⑥ほかの雄によるつがい外交尾を阻止，の６つに分類

している．そして，これらの機能は，いつ頻繁にさえずるのかを明らかにすることで，判

断できる．本調査の結果では，ヤマガラのさえずり頻度が３月後半に高く，季節が進むに

つれて減少した．１日の内では早朝に頻度が高かった．また，受精期には，その前後より

も頻度が高くなった．繁殖段階では，造巣期および産卵期に頻度が高く，その後減少した．

以下，このような特徴をもつヤマガラのさえずりの機能を，Mollerの説に照らし合わせ

て検討してみる．

①雌の繁殖活動をうながす．この機能を持つさえずりは，繁殖期間中一様に高い頻度を

示す．頻度が３月後半に高く，その後減少するヤマガラのさえずりは，これにあてはまら

なかった．

②なわばり確立．この機能を持つさえずりは，季節変化では春先に，日周変化では早朝

に最も高い頻度を示す．ヤマガラのさえずりは，この傾向と一致した．しかし，樋口

(1976a）によると年間を通じて定住性の強いヤマガラには，さえずりのこの機能はあま

り重要ではないと思われる．１例だが，次のような知見も得られた．巣箱Ｅ１およびＥ２

で繁殖した雄は，今年新しくここになわばりを形成したが，ほとんどさえずらなかった

(表1)．ここは，昨年，ほかのつがいが繁殖した場所である．このことから，新しいなわ

ばりの確立と，春のさえずりの量とのあいだには，関連性のない可能性がうかがわれる．

③ヒナにさえずりを教える．この機能がある場合は受精後，巣内育雛期，家族期にさえ

ずり頻度が高くなる．受精期，造巣期，産卵期に頻度の高いヤマガラには，この機能はあ

てはまらなかった．

④つがいの雌との結びつきを強める．この機能がある場合，さえずり頻度は明確な日周

Ｉｎｔｈｅｈｉｇｈｄｅｎｓｉｔｙａｒｅａ

Ａ

Ｂ

Ｃ

Ｄ

Ｉｎｔｈｅｌｏｗｄｅｎｓｉｔｙａｒｅａ

Ｅ１

Ｅ２
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５
７

２
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０
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０
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変化は示さず，また，受精前に高くなる．４月以降早朝に頻度の高くなるヤマガラのさえ

ずりは，これにあてはまらなかった．また，わずかだが，受精前よりも受精期に頻度の高

いこともこれにあてはまらなかった．年間を通じてつがいの結びつきが強い（樋口

l976a）というヤマガラの習性を考えると，繁殖期間中にあらためて結びつきを強める必

要性がないのだろう．

⑤つがい外交尾のために，つがい相手以外の雌を誘引．この機能がある場合は，つがい

相手の雌の受精前と受精後にさえずりが多くなる．受精期に頻度が高いヤマガラにはあて

はまらなかった．

⑥ほかの雄によるつがい外交尾を阻止．この機能がある場合，さえずりは，受精期に，

その前後よりも多くなる．ヤマガラのさえずりは，これにあてはまった．ヤマガラにつが

い外交尾の起こっている可能性が示唆される．なお，⑤で示したように，ヤマガラのつが

い雄のさえずりには雌を誘引する機能がない．このことから，つがい外交尾があるとすれ

ば，そのさいの雌の誘引が，独身雄のさえずりによって行なわれている可能性，あるいは，

つがい雄および独身雄によってさえずり以外の方法で行なわれている可能性，が推測でき

る．

ヤマガラのさえずりには，Mollerの６つの分類以外に，なわばり防衛の機能があると

思われた．なわばりの防衛とは，なわばりを確立した後の繁殖期間中に，ほかの雄がなわ

ばりへ侵入することを阻止することとし，Mollerの説のなわばり確立とは区別してもち

いている毎以下，ヤマガラのさえずりの，なわばり防衛の機能について考察する．

ヤマガラは，巣箱を多数架設した地域では繁殖密度が高くなる（樋口1976a，1976b，

小池・樋口1989)．たとえば，道の両側各50ｍを調査範囲とした１ｋｍあたりのつがい数

は，巣箱を設置していない千葉県房総丘陵では２つがい（浜口1973)，巣箱を設置した南

伊豆地方では５～６つがい（Higuchil976b）であった．本調査地では，500ｍの距離の道

沿いに少なくとも５つがいの生息が確認されており，ほかの地域と比べて繁殖密度は非常

に高い．雄Ａ～Ｄは，この高密度の地域で繁殖した．近隣のつがい雄にむけて，なわばり

防衛のために，高い頻度でさえずっていたと考えられる．一方，雄Ｅの行動圏の南側には

道路や工場があり，北側には広場があるので，隣接つがいは少なく，そのため，なわばり

防衛の必要が少なく，さえずり頻度が少なかったと考えられる．

また，さえずり頻度の多い３月後半，およびさえずり頻度が増加する５月前半は，造巣

期のつがいが多い時期であった．造巣期は，産卵期と同じようにさえずりがさかんである

(図4)．しかし，造巣期のっがいが多い３月後半と５月前半の方が，産卵期のっがいが多

い４月前半や５月後半よりもさえずりが多い（図2)．これは，近隣の雄が，造巣期の雄

のさえずりにはさえずり返し，産卵期の雄のさえずりには反応しないためであると考えら

れる．造巣期の雄は，巣穴探しや巣材運びをする雌とともにさかんに移動する．そのため，

近隣の雄に，なわばり侵略の不安を与えるのではないだろうか．そこで，近隣の雄は，造

巣期の雄のさえずりに反応して，自分のなわばりを主張し，なわばりを防衛するためにさ

えずるのだろう．

シジュウカラやシロエリヒタキFjcedujaaj6jco"jsは，雌の受精期の早朝に，雄は巣の

近くで，雌が巣から出てくるまでさえずる（Macel986，Macel987，Partl991)．この

とき雄は，雌のっがい外交尾を阻止するために（Macel986)，あるいは雌の生存を確認
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するために（Partl991）さえずる．ヤマガラの場合は，早朝，雌を呼び出すためにはさ

えずらず，巣の近くで，雌が出てくるまで，「ヒーヒー」という小さな声で呼び続けた．

また，ヤマガラの早朝のさえずりは，巣の近くではなく，行動圏の境界付近で聞かれるこ

とが多かった．したがって，ヤマガラの早朝のさえずりは，雌にむけてさえずるのではな

く，ほかの雄にむけて，なわばりを防衛するためにさえずるのではないかと考えられる．

以上のことから，ヤマガラのさえずりには，なわばりの確立と防衛，およびつがい外交

尾の阻止の機能があると考えられる．これらは，互いに排斥するものではなく，複数の機

能を合わせ持っていると考えられる．ただし，ヤマガラのさえずりは，これらの機能の中

でも特に，なわばり防衛のための機能が重要であると考えられる．

２．シジュウカラのさえずり頻度との比較

早春と早朝にさえずり頻度が高いヤマガラのさえずりは，シジュウカラのさえずりの季

節変化と日周変化の特徴（Hindel952）とよく似ていた．しかし，さえずりの量には違

いがみられた．シジュウカラの早朝のさえずり頻度は，Ｋｒｅｂｓｅｔａｌ．（1981）によると，

よくさえずる時期で，１時間あたり90秒であった．一方ヤマガラは，よくさえずる３月後

半で，１時間あたりにすると平均32.0秒であった．Krebsらは，小休止の時間も含めて，

さえずりを測定している．しかし，シジュウカラの小休止はふつう１～２秒であり（浦本

1966)，小休止が全体のｌ／２以上を占めるとは考えにくい．シジュウカラに比べて，ヤマ

ガラのさえずり頻度は少ないようであった．

両種のさえずりの量のちがいは，生活史のちがいによると思われる．シジュウカラは，

非繁殖期には群れで生活し，繁殖期のなわばりは，群れの行動圏をわけるようにして形成

する．また，つがい形成は，群れが崩壊した後で行なわれる（Saitoul978)．早春には，

なわばりの確立や雌誘引のためにさえずりが重要であろう．一方ヤマガラは，年間通じて

定住性とつがい間の結びつきが強い（樋口1976a)．したがって，ヤマガラのさえずり頻

度がシジュウカラより少なめなのは，繁殖期前期に，あらためてなわばり確立および雌誘

引のためにさえずる必要性が少ないためだと考えられる．

謝 辞

横浜市緑政局には調査地と巣箱を使わせていただいた．横浜自然観察の森レンジャーの古南幸弘氏

には，ヤマガラの標識にさいして，ご指導，ご協力いただいた．同観察の森友の会の篠原由紀子氏は，

巣箱の利用状況調査を手伝ってくださった．また，同友の会の多くの方が，巣箱の製作設置を手伝っ

てくださった．日本野鳥の会研究センターの植田睦之氏は，統計解析用のプログラムを提供してくだ

さった．同藤田剛氏には，調査の計画および本論文作成にあたり，多くの助言をいただいた．これら

の方々に感謝の意を表したい．

要約

１．ヤマガラは，３月後半には早朝から夕方までさえずるが，季節が進むにつれ，まず４月前半には

日中さえずらなくなり，４月後半からは夕方のさえずりもほとんどなくなり，早朝のさえずりだけ

となった．５月前半には，早朝から夕方まで，さえずりの頻度がわずかだけ増加したが，５月後半

と６月前半には再び早朝のさえずりだけとなった．

２．受精期には，その前後よりもさえずり頻度が高かった．
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3．繁殖段階ごとのさえずり頻度は，造巣期と産卵期に高く，抱卵期と巣内育雛期には，産卵期の約

１/２に減少し，家族期にはほとんどさえずらなくなった．

4．繁殖密度の高い地域では，繁殖密度の低い地域に比べて，さえずり頻度が高かった．

5．以上のような特徴をもつヤマガラのさえずりは，なわばり確立，つがい外交尾の阻止，そして，

特に，なわばり防衛の機能を持っていると考察された．
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KaoruFujital

1．MaleVariedTitssangfromearlymorningtonearlysunsetinlateMarch，whiletheydid

notsingduringthedaytimeinearlyApril,ａｎｄｓａｎｇｏｎｌｙａｔｄａｗｎｉｎｌａｔｅＡｐｒｉｌ・Increase

inthedurationofsongswaｓｓｍａｌｌｄｕｒｉｎｇｔｈｅｄａｙｉｎｅａｒｌｙＭａｙ､Ｍａｌｅｓｓａｎｇｏｎｌｙａｔｄａｗｎ

ｉｎｌａｔｅＭａｙａｎｄｅａｒｌｙＪｕｎｅ、
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post-fertileperiod、

3.Malessanglongestbeforeandduringtheegg,layingperiod,andseldomsangduringthe

familyflockingperiod、

4．Malessangmorefrequentlyintheareasofhighbreedingdensitythaninlow

breedingdensity、

5．ＩｔｉｓｓｕｇｇｅｓｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｓｏＩ１ｇｓｏｆｔheVariedTithavethefunctionsofterritorial

establishment,deterrenceofextra-paircopulatiｏｎ，ａｎｄespeciallyterritorialdefense．

YokohamaNatureSanctuary､l562-lKamigou-cho，1．WildBirdSocietyofJapan・Yokohamal

Sakae-ku，Yokohama,shi，Kanagawa247


