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第３章ラフィド藻赤潮の発生機構と予知

今井一郎（京都大学大学院農学研究科）

Ｉ．はじめに

ラフイド藻類（ラフィド藻綱：Raphidophyceae）は種類数の少ない比較

的小さな分類群の生物であるが，海産のものとしてはＣｈａｒｒｏＭﾉα属，

Fjbrocapsa属，Ｈａｒａｍｏ"ａｓ属，Heremsigma属，および○ﾉMiodiscm属が

知られる（原1990,Horiguchil996)。ＯﾉMzoaisczJs属とＨａｒａｍｏ"ａｓ属は

底生性で赤潮形成の報告はないが，他の３属にはハマチ，カンパチ等の養

殖魚類を大量蕊死させて漁業被害を引き起こす赤潮原因種が多く含まれて

いる。Fi6mcapSa属にはＲノ叩o"jcaが，Here"Sjg"α属にはＨ・ａＡａＳ/Ｗｏ

が各々１種づつ属し，Ｃﾉｾα"o"e"α属には，Ｃａ"ri9"α，ＣｇＪｏ６ｏｓａ，Ｃ腕ari"α，

Ｃ〃"伽α，ＣｏｗｚＺｑ，Ｃｓ幼ｓａＪｓａ，Ｃｖｅｒ'wMosaの７種が所属するとされ

ている（ＨａｒａｅｔａＬ１９９４)。これらのうち我が国沿岸域において魚類蕊死

被害を及ぼす赤潮を形成した記録のあるものは，Ｆ､/apo"ｊｃａ，ＨａＡａＳﾉhiWo，

Ｃａ""卯α，Ｃ､、α｢伽，およびＣ､verlwc皿ﾉCsαである。

Ｃ〃α"ＣＭﾉα，特にＣａ"rj9"αとＣ"、("αの赤潮による被害は世界最大

規模であり，１９６９年に広島湾で初めて発生して以来，現在まで西日本の沿

岸海域において被害を与え続けている｡特に１９７２年の赤潮とその漁業被害

は「播磨灘赤潮訴訟」の契機となった事であまりに有名である。また

C〃α"o"e"αは，我が国沿岸域だけでなく，インド，中国南部，ブラジル，

南オーストラリア等でも魚類蕊死被害を及ぼしている（Okaichil997，Ｉｍａｉ

ｅｔａ１．１９９８b，HallegraeffetaL1998)。１９９８年５月にはノルウェーや

スウェーデンで，CVerr"c"んSαによると推定される赤潮で，甚大な漁業

被害が生じた。

Ｈ・ａＡａＳｈｊＷｏによる漁業被害は我が国沿岸域においてはさほど大きくな

かったが，１９９５年春，鹿児島湾において濃密（最高密度約３７万細胞/ml）

かつ大規模な（最大約400km2）赤潮が長期間（２６日間）発生し，約１０億

円にも上る養殖のハマチとカンパチの蕊死被害が生じた(折田ほか1996)。

これはＨａＡａｓｈｊｗｏによる最大の漁業被害と言える。海外では，Ｈ

ａＡａｓＡｊｗｏによる魚類繁死は，北欧，北米，南米，ニュージーランド等の温

帯～冷温帯水域において主に養殖のサケ類で起こっている（Honjol992，

Smaydal998)。
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漁業被害を及ぼすラフィド藻の中では，上述のようにCharro"e"ａ（Ｃ

ａ""9ⅢαとＣｍａｒｉ"α）とＨ・ａＡａＳ〃jWoが最も重要である。本稿においては，

Cﾊα"oＭＪａ（Ｃａ"ri9zJaとＣ〃zarj"α）およびＨ・ａＡａｓｈｊｗｏに関して，シス

トの時期を含む生活史，生理，生態を総述し，現時点で考えられるそれら

の赤潮発生機構と発生予知について解説する。

ⅡChaffone"ａ赤潮

先にも述べたように，Ｃﾉｶα"。"eﾉﾉα属には現在７種が属するとされている。

このうちＣＤ"bsaなαの生息は日本においては確認されていない。また，

Ｃｍａｒ伽とＣ〃"〃αにおいては，後者はサイズがやや小さく染色体を

前者の約２倍待つということにより別種とされているが，形態的には区別

が不可能である。何故ならば，ｃ・加α("αのクローン培養を観察した場合

サイズも形態も相当に大きな幅があり，同様な事態はｃ〃"伽αのクロー

ン培養の観察においても予想され，お互いのサイズのバラツキの幅がかな

り重なると推察されるからである。ＣＣＭ９ｚｍとＣ腕arj"αの間にも，現

場で識別計数を行う際に同様な問題が生じる。すなわち，明瞭な尾部が認

められればＣ､ａｍ９Ⅲαと同定できるが，Ｃｍａｒｉ"αと同定される形態の細

胞はＣａ""9"αの尾部が消失したものである可能,性があり，実際，Ｃ

ａ"/i9"αの培養株を観察するとｃ,,zar伽と思える形態の細胞はしばしば

認められる。以上から，現場調査を行う際，Ｃａ""9“とＣｍａｒ伽の２

種を合わせてＣｈα"o"e"αとして一括処理する場合も多い｡Ｃ〃"〃αをも

考慮に入れるならば，これら３種を合わせてＣ〃"o"eﾉﾉαというべきかも

しれない。現在，抗体を用いてＣａ""9"｡とＣｍａｒ伽の識別が培養株に

おいては可能であるが（Hiroishieta1.1988，長崎1993)，CAarro"eノルは

染色操作に耐え難い細胞が多いので，現場試料中の各々の細胞について両

者を識別する事は困難である。本稿においては，Ｃａ"rj9maとＣｍａｒ伽を

合わせてＣｈα"ＣＭﾉαと称し，Ｃ〃"〃αは考慮に入れないことにする。さ

らに，ｃｏｖａｒａも魚類を蕊死させる事がつい最近確認されたが（広石ほか

1998),実際の現場において本種の赤潮による魚類繁死はまだ報告されてお

らず，本稿においては他の種と同様に対象外とする。

1．増殖と環境要因

赤潮が発生するためには，赤潮生物が大量に増加する必要がある。
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dmrro"eﾉﾉα栄養細胞は二分裂により増殖する。従って，環境要因の影響に

対する栄養細胞の増殖応答を知る事は，赤潮の発生機構を理解する基本と

なる。重要な環境要因としては，光強度，温度，塩分，栄養塩（ＮやＰ），

微量因子（ビタミンや金属等）等が挙げられる。また競争者の共在も重要

であるが，後に詳述する。

Ｃａ"ri9"αとＣｍａｒｉ"αの増殖速度に及ぼす光強度の影響を見ると，３０

，amOl/､2/seｃ以上で増殖が可能であり，110ａｍＯｌ/m2/seｃで増殖は飽和す

る（NakamuraandWatanabel983a，山口ほか1991)。最大増殖速度は，両

種とも概ね１日１回の分裂速度であり，最大増殖速度の半分の増殖速度を

与える光強度は，Ｃ､α""9“で約４叩、Cl/m2/sec，Ｃｍａｒｊ"αで約６３〃

m０１/m2/SeＣと計算されている。細胞分裂は明暗周期によって同調化でき

（NemotoandFuruyal985)，暗期に起こる事が報じられている（小野1988)。

温度と塩分が増殖に及ぼす影響が，光飽和下（120〃mCl/､2/sec)，３０通

りの組合せで検討されている（山口ほか1991)。Ｃａ"ri9zdaとCmarinaは

共に，温度１５～30℃，塩分１０～35psuで増殖可能である。最大増殖速度

を与える条件の組合せは，Ｃ､α"'i9"αで２５℃と２５psu，Ｃ､腕αr伽で２５℃と

20psuであった。NakamuraandWatanabe（1983a）も同様な結果の報告を

Ｃａｍ9脚αで行っている。Ｃｈα"０ＭJα両種の生存可能な温度域は，１３℃～

31℃である（矢持1984)。東部瀬戸内海に位置する播磨灘においては，Ｃ

ａ""9ｍ栄養細胞は温度１９．２～28.8℃，Ｃｍａｒｊ"α栄養細胞は温度１８．８～

28.0℃で検出されている（吉松･小野1986)。Ｃ〃"０ＭJα赤潮は,水温２３℃

以上の夏季に通常発生する。冬季には，播磨灘を含む瀬戸内海の水温は

10℃以下にまで低下するので，水柱で栄養細胞は越冬不可能であり，実際

瀬戸内海で冬季に栄養細胞が確認された例は無い。

Ｃａ"Zj9"αの増殖速度と栄養塩濃度との関係が調べられている。硝酸塩

および燐酸塩に関する増殖の半飽和定数（Ks）は，それぞれ１．０〃Ｍおよ

び０．１１〃Ｍで（NakamuraetaL1988)，窒素源として硝酸塩，アンモニウ

ム塩，尿素等を利用するが，アミノ酸は利用しない（NakamuraandWatanabe

l983c)。燐源として燐酸塩を専ら利用し，株によってはグリセロ燐酸もあ

る程度利用するという（岩崎1971,NakamuraandWatanabel983c)。なお

これらの半飽和定数値を参考にすると，夏の瀬戸内海の表層水において上

下混合や河ﾉ11水の流入が起こらなければ，しばしばこれらのＫｓ値以下にま

で栄養塩濃度は低下する。またＣａ"rj9必αは，暗期においても明期の８６～

３１



93％の割合で栄養塩を取り込むことができる（NakamuraandWatanabe

l983b)。また微量栄養素に関しては，Ｃａ""“αは鉄とビタミンＢ１２を要求

することが判っている（岩崎1971,NishijimaandHatal986)。

２．Chaffone"ａの生活史

シストの時期を含めたＣｈａﾉﾉo"ﾋﾞﾉﾉαの生活史の全容は，長い間不明であっ

た。１９８６年に周防灘の海底泥中からシストがようやく発見され，その形態

が明らかとなった（今井・伊藤1986)。Ｃａ"ri9“とＣｍａｒｉ"αのシスト

の写真を図３－１に示す。シストは基本的に半球形をしており（径25-35〃

m，高さ15-25β、)，珪藻の被殻や砂粒等に付着している。色は黄緑色～褐

色を呈し,黒色～暗褐色の幾つかの班点状のものがシスト内に認められる。

Ｃａ"Zi9皿αとＣｍａｒｉ"αのシストは図３－１からも判るように形態が酷似

しているため，発芽した栄養細胞の形態を基本にしない限り識別は不可能

である。生きているシストは，休眠の状態にかかわらず，栄養細胞のもの

よりも小さい丸い葉緑体を持っている。この特徴により，倒立型落射蛍光

顕微鏡を用いることで海底

泥中のシストの計数が可能

となっている(今井1990，

板倉ほか1991)。シストは

発芽孔を持ち，発芽後の空

シストには径約Ｗｚｍの開

口部が観察された（Imai

andltohl988)。

培養条件下において，ｃ

α"ri9HaとＣ"α｢j"αはい

ずれも人為的にシストを形

成できる（Imail989，今井

１９９０，Ｎａｋａｍｕｒａｅｔａｌ．

鰯
恥

蕊鰯

篝

1990)。シストの形成条件と図３￣１．Chaftonelﾉａａｎｆ/quaおよびＣｍａ"､ａ
のシストと栄養細胞．スケールは３Ｍｍ

その過程は，①栄養塩の欠 （ImaiandItohl988)．

乏（特に窒素源)，②固体表Ａ：Ｃａｎｆｊｑｕａのシスト（矢印）

面への付着，③低照度条件Ｂ:Ａのシストから発芽後に培養した栄養細胞
Ｃ：Ｃｍａ肋ａのシスト

（１５〃ｍCl/m2/seｃ以下あ
り:Ｃのシストから発芽後に培養した栄養細胞
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るいは暗黒）である（Imail989，今井1990,NakamuraandUmemoril991)。

シストの形成条件が判明し，ＣｈａＺｒｏＭＪａの生活史における種々の相の細

胞を形成できるようになった。そこで種々の相の細胞の核ＤＮＡ量を測定す

ることによって，Ｃｈα"ＣＭ/αの生活史の全容が解明できるものと期待され

る。このような研究には顕微蛍光測光の技術が有用であり，ＤＮＡを特異的

に染色するDAPＩ（4'６－diamidino-2-phenylindole）を用いることによって

各相の細胞の核相が解明できる（Yamaguchil992)。このようにして明らか

にされた６ＭJ"が9Ⅸαの生活史の全容（Yamaguchiandlmail994）を図３－

２に示した。Ｃｍａｒ伽の生活史もＣａ""9"αと同じである。

ＣａＭ９"αの生活史は，栄養細胞の増殖期と非運動性の休眠期の２つに

大きく分けられる。既述のように，栄養細胞は縦二分裂によって増殖する。

G1期の栄養細胞の核ＤＮＡ量を２Ｃとすると，栄養欠乏条件下で形成された
シスト形成小型細胞の核

DNA量は１Ｃであり，そ

の後低照度あるいは暗黒

条件下で形成されたシス

トも核ＤＮＡ量は１Ｃであ

った。以上から，減数分

裂は，通常の栄養細胞か

らシスト形成小型細胞が

形成される問に起こるこ

とが判る。一定の休眠期

間を経て発芽した小型の

栄養細胞（１つのシスト

から１つの細胞が発芽）

の核ＤＮＡ量は１Ｃである

が，細胞の大きさと形態

が変化しないまま核ＤＮＡ

量はしばらくすると２Ｃ

へと複相化する。複相の

小型細胞は，やがて通常

の形態の栄養細胞へと形

態を変化させ，増殖を開

UﾕTＨＪ■目

ロ

相化

シスト全

、
、

’デー

夕 蕊 2期）

蝉
体細胞分裂（細胞周期のＭ期）

図３－２生活史における各相の細胞の核ＤＮＡ量の変化
から見たChaftone"ａａｍ９ｕａおよびＣ,ｍａ"､ａ

の生活史．波線より上は単相，下は複相のステ

ージを示す（YamaguchiandImail994)．
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始する。以上述べた様にＣﾉｶα"ｏＭＪａは，多くの単細胞微細藻類が単層型

の生活史を持つのとは異なり，複相型の生活史を持つことが判明した。

３．Chaffone"ａの年間の生活様式

ＣﾉｶarZoMﾉα赤潮は，生活史の中の遊泳性のプランクトンとして生活する

時期に，増殖を経て形成される。しかしながら，Ｃ､α'zzi9maとＣｍａｒｊ"α共

に沿岸'性の種であり，それらの生活史の中に底生性のシストの時期がある。

これらのシストは赤潮発生の直接原因になっているわけではないが，赤潮

の“Seedpopulation'，として機能する。また，シストは不適な環境条件に

対する耐久性を持つので，当該海域における毎年の赤潮の発生源となるだ

けでなく，種の分布拡大にも貢献する等，生態学的に重要な役割を演ずる゜

従ってシストの生理生態学的性質を把握する事は，その種の個体群生態の

全貌を理解し，ひいては赤潮の発生機構を明らかにする上で極めて重要で

ある。この事は，有毒種を含む渦鞭毛藻類においても以前から指摘されて

いる（Wall1971,AndersonetaL1983，Dalel983)。

瀬戸内海においては冬季の水温が１０℃あるいはそれ以下にまで低下す

るので，Ｃ〃α"ＯＭＩαは栄養細胞では越冬できず，シストで越冬する。現場

調査と室内実験の結果から，ＣｈａｒＺｏＭｍのシストの生理生態学的性質は温

度の影響を大きく受ける事が明らかとなった（今井ほか1984,Imaiand

ltohl987，ＩｍａｉｅｔａＬ１９８９，1991，今井1990,1992)。Ｃｈａｒｒｏ"e"αの

シストの発芽に与える温度の影響を検討したところ，１０℃では全く発芽せ

ず，１５℃と１８℃では一部発芽し，２０℃で発芽が活発になり，２２℃と２５℃で

最大となり，３０℃で著しく減少した。また，シストの休眠状態も温度によ

って大きな影響を受ける。休眠状態にあるシストの成熟（休眠解除～発芽

能の獲得）を見ると，１１℃あるいはそれ以下の低温の期間が４ヶ月以上必

要であった。温度２０℃以上の条件下では，シストは成熟しない。温度１５℃

と１８℃では，少数のシストが徐々に成熟した。既に成熟しているシストの

場合，温度１１℃の条件下では発芽能をそのまま維持し続けるが，２０℃以上

の温度条件下では２ヶ月程度の間に発芽能を失い,再度休眠状態に入った。

温度１５℃と１８℃では，徐々に発芽能を失っていった。再度休眠状態に入っ

たシストは，低温処理を数カ月間行うと発芽能を回復したことから，この

再度の休眠は二次休眠であることが判明した（ＩｍａｉｅｔａＬ１９８９）。

周防灘を対象海域として現場調査を行い，採取直後の海底泥中の発芽可
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能なＣ/DarroMルシストを終点希釈法（Ｉｍａｉｅｔａ１．１９８４）を用いて計数

した結果，著しい季節変化を示した（Imaiandltohl987)。発芽能を持つ

シストは秋～初冬に少なく，冬季の間に増加して春には多くのシストが発

芽可能となってそのレベルは初夏まで維持され，夏季の間に激減する。

以上述べたシストの生理生態学的特徴を考慮すると，瀬戸内海における

シストを含めた伽α"o"e"αの年間の生活様式は図３－３のように要約され

る。
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図３－３．瀬戸内海におけるCha"ｏｎＭａの年間の生活様式に関する模式図

（ImaiandItohl987，ＩｍａｉｅｔａＬ１９９１)．

水柱においてＣﾉbα"o"e"ａ（Ｃａｍ卯αとＣｍａｒ伽）の栄養細胞は概ね６～

９月に観察され，７～８月に赤潮を形成することが多い。これらの栄養細

胞は，海底のシストが発芽適温（20℃付近）になって発芽した結果として

生じたものである。夏の間，栄養細胞は無性生殖によって分裂増殖する。

海水中の栄養塩が枯渇すると，それが引き金となってシスト形成小型細胞

になり，海底へと沈降して行き（今井ほか1993)，固体粒子表面に付着し

３５

４月 ５月 ６月 ７月 8月 ９月 10月 11月 12月 １月 ２月 ３月



低照度下でシスト形成が完了する。新しく形成されたシストは，海底で遺

伝的に制御された自発的休眠の期間を翌春まで過ごす。従って秋季には，

海底の温度がシストの発芽に好適な条件になってもシストは決して発芽し

ない。シストの成熟（休眠の解除，発芽能の獲得）は，冬季の低水温の条

件下で進行する。春を迎えるとシストは自発的休眠期を完了し，生理的に

は発芽可能な状態になっている。しかしながら，春～初夏の問は海底の温

度が低くシストは発芽困難であり，「後休眠」（低温による一種の強制休

眠）の期間を過ごす。その後，海底の温度が発芽好適範囲になるとシスト

は発芽を開始し,その結果として栄養細胞が水柱に観察されるようになる。

しかしながら，実際に発芽しているシストの割合は極く低く，大部分のシ

ストは発芽しないまま夏の高水温によって二次休眠に入り，翌年へと持ち

越される（ＩｍａｉｅｔａＬ１９８９，1998b，今井1990)。

Ｃﾊα''０"e"αの年間の生活様式は，温帯の沿岸域における植物プランクト

ンの生活様式として理にかなったものと考えられる。栄養細胞として生活

しやすい夏だけを栄養細胞として過ごし，他の不適な大部分の期間はシス

トとして海底で過ごすことになる。これにより，捕食者や競争者からの脅

威が回避され，種の存続という観点から，この様式は優れた生態戦略とい

える。また，冬の間の自発的休眠と春以降の後休眠という生理的,性質によ

り，発芽の時期が初夏に巧妙に調節されている。これは，四季のある温帯

水域において夏季に増殖する生物として，ＣｈａｚｊｏＭﾉαは優れた適応的生活

史戦略を持っていると言えよう。さらに，瀬戸内海のような浅い内湾水域

においては，生活の場の交替（夏は栄養細胞として水柱，他はシストとし

て海底）が極めて容易であり，同一の場で何故毎年ブルームを形成するの

かが容易に理解できよう。以上から，Ｃ/iα"o"e"αは我が国沿岸の浅海域の

環境条件に大変良く適応した赤潮生物と結論することができる。

４．現場水域における赤潮の発生過程

１９８４年～1987年に周防灘の現場調査において，シストと栄養細胞の動態

が調べられた（今井ほか’986，今井1990)。この間，１９８４年と１９８７年の

夏季に。hα"ｏＭＪａは小規模ながら赤潮を形成した。

周防灘における赤潮は，しばしば西部～南部の沿岸域に認められる（寺

田ほか1982)。１９８４年７月中旬のＣﾉｶα"ＣＭﾉαの分布域も寺田ほか（1982）

の報告と類似していた(今井ほか1986)。１９８５年は,渦鞭毛藻Ｇ川"Ｍ脚''２
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〃た伽Ｏｍｉの大規模赤潮が夏季に発生した年であり（山口1994)，６月下

旬にＣｈａｒ'oMJα栄養細胞は検出できなかったが７月中旬には僅かながら

検出された。1986,1987年の６月下旬の調査結果によると，栄養細胞が検

出されたのは，やはり西部～南部の沿岸域においてであった。シストの発

芽に大きな影響を及ぼす底層水温の６月下旬の分布パターンを見ると，水

深の浅い西部～南部の沿岸域において高く（シストの発芽の好適範囲)，中

央～東部の水深の大きい水域において低い（15～18℃程度）傾向が認めら

れた。以上述べた結果から，周防灘におけるＣＡα"ＣＭ/α赤潮の発生経過

は図３－４のようにまとめる事ができる。
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図３－４周防灘西部沿岸域におけるChaffone"ａ 水柱への栄養細
赤潮の発生過程に関する単純化した概念図 胞の供給が起こ
（今井ほか1986)．

り，増殖を開始

するであろう。従って，周防灘におけるＣ"α"o"e"α赤潮の初期個体群の

起源は西部～南部の沿岸域と想定される。その後，底層水温２０℃の範囲は

中央水域へ向かって拡大していくので沖合い域のシストも発芽を開始し，

栄養細胞が表層で増殖を開始する。それゆえ，周防灘ではシストの発芽継

続期間が灘全体でみると他より比較的長いと考えられる。沿岸域において

初期に出現した栄養細胞は増殖を続けるであろう。その際日周鉛直移動を
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行い，昼は表層付近に夜は水深５～10ｍ付近にまで沈降する（Watanabeet

aL1995)。一般に沿岸域において好天で気象が安定していると，昼は海風，

夜は陸風が吹く゜この海陸風を考えるならば，沿岸域において増殖してい

る栄養細胞は，昼は海風によって沿岸域方面へ吹き寄せられ水平的に濃縮

集積されると考えられる。夜は陸風が吹いても下方に沈降しているので沖

合いに持ち去られる事はないと考えられる。同様に,沖合いの個体群も徐々

に沿岸域へと集積されていくものと推測される。周防灘において

。iα"０ＭＪα赤潮が発生した年は，このような過程を経た結果と考えられる。

５．Chaffone"ａ赤潮の発生機構：珪藻休眠仮説

瀬戸内海に夏は毎年巡って来るし，海底のシストも毎年発芽するであろ

う。しかしながらＣｈａｒ'ＣＭ/α赤潮は発生する年とそうでない年がある。

例えば，播磨灘においては，１９７２年に初めてＣｈα"ＣＭﾉα赤潮が発生した

後，1977～1979年と３年連続で発生し，その後1982～1984年，1986,1987,

1989年と続き，１９９７年に発生するまで長い間非発生であった。何が主要因

となっているのであろうか？。

先にも述べたように，ｃｈａｒｒｏ"e"αのシストは夏季の間に僅かしか発芽

していないであろうし，海底泥中のシスト（湿泥１ｃｍ３中に平均１００個で

３ｃｍ深まで：３００個/cm2，今井1990）が全て一斉に発芽したと仮定しても，

水柱の表層５ｍに均一に分布した場合，１細胞/､ｌにも達しない（０．６細胞

/ml)。それゆえＣﾉｶarro"e"α赤潮が発生するためには，シストが発芽して

水柱に接種された後の栄養細胞の増殖が不可欠となる。すなわち，シスト

が発芽して初期個体群が増殖する時の環境条件が極めて重要な意味を持ち，

この時期の条件の相違が,赤潮の発生年/非発生年の差として反映されてい

るものと考えられる。

ＣＭｒｏＭＪα赤潮は勿論Ｃﾉｶα"ＣＭﾉαが卓越した時に起こる。その場合，

海水試料中に有力な競争者である珪藻類が少ないことが経験的に知られて

いる（吉松・小野1986,MontanietaL1989，NakamuraetaL1989，今

井1990)。さらにＣ/iα''ＣＭﾉα赤潮は，珪藻類の増殖が制限されない量の

珪酸塩の存在下でも発生が観察されている(MontanietaL1989Nakamura

eta1.1989)。

瀬戸内海のような沿岸域においては，一般に中心目珪藻類が卓越する。

栄養塩を巡る競争者として，珪藻類は高い増殖速度を持つのでＣｈａｒｒｏＭＪ｡
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よりも優っている（Eppleyl977，山口1994)。それでもＣｈα"o"e"αは珪

藻類を凌いで赤潮になる場合がある。何故か？。以下にその発生機構に関

する「珪藻休眠仮説」を提示する（図３－５）。

(赤潮非発生）継続的成層

成層■鉛直混合功成層｡晴天 (赤潮発生）

○風

珪

(珪藻卓越）継続的混合

風風風

､ヘＸＸ迅込迅迅

風

速迅迅、ヘ

図３－５．水域におけるChaffoneﾉﾉａ赤潮の発生環境と珪藻類の挙動．珪藻類を用いた

赤潮の予防を考える際には，大きい矢印で示したタイミングに珪藻類の添加

（図３－１２参照）が為される必要がある（今井1995)．
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珪藻類は栄養塩の欠乏条件下（特に窒素）で休眠期細胞を形成すること

が知られている（HargravesandFrenchl983，Garrisonl984，Smetacek

l985，KuwataandTakahashil990，板倉1995)。１９９１年７月に播磨灘全

域において実施した調査結果によると，ＤＩＮ（無機三態窒素）濃度が１〃Ｍ

以下の水域でChaezoceros属の休眠胞子が高頻度で観察されている(板倉・

今井1994)。現場海域において成層が生じた後，表層水中の植物プランク

トンの増殖で栄養塩が欠乏状態になると，珪藻類は休眠期細胞を形成して

沈降し細胞数が減少すると推測される。珪藻の休眠期細胞は一般に復活・

発芽するのに光を要求するが（HollibaughetaL1981，Hargravesand

Frenchl983，Garrisonl984，ＩｍａｉｅｔａＬ１９９６，小泉ほか，1997)，

CAarro"e"αのシストは暗黒条件下でも発芽可能である（今井ほか1984，

今井1992)。ＣｈａＺｒｏ"e"αは，この暗発芽の能力により，低照度条件下の海

底において水柱への個体群の接種をシストの発芽を通じて独占的かつ継続

的に行っていると推定される（今井1995)。

以上の事を踏まえ，図３－５に示した各パターンを以下に説明する。

夏季の間中晴天の日が多く気象が安定し，その結果継続的に成層が発達

した場合(図３－５，上段)，表層水中の栄養塩は枯渇してしまい,Charrolze"α

のみならず植物プランクトン群集全体がごく低いレベルで推移すると考え

られる。Ｃｈａｒｒｏ"e"αは日周鉛直移動を行うが，自力での到達深度は７．５ｍ

と報告されている（WatanabeetaL1995)。一方，現場における躍層は

10ｍ以深にある場合が殆どであることから，Ｃ/jα"o"e"αは躍層下まで夜間

に到達するのは困難であり，日周鉛直移動による有利性（昼は表層で光合

成，夜は下層で栄養塩の取り込み）は発揮できないであろう。このように

継続的な成層の発達が見られる場合，Ｃｈａｒｒｏ"e"α赤潮は起こりにくいと考

えられる。

また逆に，不安定な気象・海象条件下で常に鉛直混合が起こった場合，

継続的に表層水中に栄養塩類や微量栄養物質等が供給され，競争的強者で

ある珪藻類が常に卓越すると予想される。

図３－５中段に示したように,夏季の赤潮シーズンの前期に成層が発達し

て一度栄養塩類が枯渇すると，大部分の珪藻類は休眠期細胞を形成して海

底へ沈降してしまったり，サイズの回復をし得ない程度にまで分裂して小

型化し活‘性が低下する（後に死滅）と考えられる。あるいは，１０日間以下

と比較的短命であるが活'性を落として生存できる休眠細胞のような細胞
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（栄養が供給されるとすぐに活性化し増殖開始）を形成するものもあるが

（KuwataandTakahashil999)，時間の経過と共に死滅すると予想される。

このように珪藻類が増殖出来る状態で無くなった後に，気象・海象条件の

変化によって鉛直混合が起こると，栄養塩を巡っての有力な競争者が殆ど

いない環境条件がＣｈα"ＣＭﾉαに与えられることになる。ここで，最初の

成層が継続する期間が大きな意味を持つと考えられる。この期間中に珪藻

の休眠期細胞が形成され沈降し，あるいは活性を落とした休眠細胞状のも

のが死滅するためには,栄養欠乏状態の成層が１０日間程度続く事が重要と

思われる。湧昇域においてIshizakaetal．（1987）は，一度湧昇が起こ

って珪藻が増殖した後に飢餓状態になり，次に湧昇が起こって栄養塩が供

給されるまでの問の生存戦略について，Ｌ叩rocyﾉﾉＭｒ"Ｍ〃c“を用いて検

討を行った。その結果，次に栄養塩類が供給されるまでの期間が６．７日以

上ある場合は休眠胞子の形成が有利であり，それ以下の期間の場合は栄養

細胞の状態のままでの生残（栄養塩が供給されると直ちに増殖開始）が有

利であると論じている。また南アフリカの湧昇域においては，湧昇直後の

海水中に珪藻（Ｃ〃αeZocems属が主）の休眠期細胞が検出されており，実

際に発芽・増殖することから"Seedpopulation"としての役割を果たして

いると報告されている（Pitcherl990)。

１９８９年夏季に，Ｃﾉhajro"e"α赤潮が播磨灘で小規模ながら発生したが，

灘南部の徳島県沿岸の大浦地先において徳島県水産試験場鳴門分場により

調査された結果を図３－６に示す（大塚ほか1990)。７月中旬から下旬にか

けてＣｈａｒ/ＣＭﾉαは一度増殖したが，ちょうど珪藻類の増殖期と重なり抑

えられてしまったのが判る。その後７月２７～３１日に底層に蓄積されていた

栄養塩類が表層へと供給され，３１日の時点でかなりの栄養塩が表層水中に

認められた。珪藻類の細胞密度の変化を見ると，７月２４日の時点で１０３

細胞/､ｌのオーダーのピークに達しているが，その後概ね単調な減少傾向

を示し８月１０日には約101細胞/ｍｌとなった。このように栄養塩類が存在

していたのに珪藻類が増殖しない場合のある事が明らかである。一方

Charro"eﾉﾉαは，一度増殖が抑えられた後，８月３日以降指数関数的な増加

を示し，１４日には約102細胞/ｍｌにまで達した。この増加は１週間で１０３

倍以上なので，この定点における増殖のみではなく，水平的鉛直的集積も

寄与しているものと思われる。しかしながら，このＣｈａｚ'０"e"αの増加し

た期間に珪藻類が増殖しなかったのは，上記の「珪藻休眠仮説」を裏付け
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る現場調査結果と考える事ができよう。すなわち，窒素が長期間低濃度で

推移した後の７月２４日の時点で,存在している珪藻細胞は殆ど増殖能を持

たない生理状態のものであり，また休眠期細胞を形成したものは海底へと

沈降してしまっていたものと想定される。従ってその後の環境の好転（栄

養の供給）に対応できず，栄養塩をＣｈａｒｒｏＭＪａがほぼ独占的に利用し増殖

したものと考えられよう。その後８月１０日から１４日にかけて珪藻類は若

干増殖したが，時既に遅く栄養塩（N）は殆ど枯渇してしまっており，再度

珪藻類はＣＺｌａｒｒｏＭＪａと共に衰退してしまったと見なす事ができる。この

８月１０日から１４日にかけての珪藻類の増殖は，８月上旬に底層から栄養

塩が表層へ供給された時に，海底（あるいは海底付近）から有光層へ運ば

れたごく少数の珪藻休眠期細胞が，暫くのＬａｇｔｉｍｅの後に発芽・復活し

増殖したものと推測される。

珪藻類とＣｈａが０１Ｍαの動態の関係を模式的に図３－７に示した。１細胞

/､ｌのＣﾉｾα"ｏＭＪａが好適環境条件下において１分裂／日で増殖すると，１

週間で１００細胞/m１以上になる。Ｃａｍ9"αのminimumcellquotaは７．７

pmolなので，ＬａＭのＤＩＮで１３０細胞／ｍｌのＣａ"rj9zJaが生産される。

ＣａＭ９ｍが102細胞/ｍｌのオーダーに達すると，海水中の栄養塩をほぼ

独占している状態になっている。従って，珪藻類はこれよりも低い密度の

段階でＧα""9"αに追いつかなければ（数でなく生物量で)，競争に敗れ

てしまうであろう。休眠期細胞を始まりとして，珪藻がＣａ"Zj9maのｌ/１０

の密度および２分裂／日で増殖を開始した場合，数で追いつくのに約４日，

細胞体積が１/５０ならば生物量で追いつくのに６～７日間必要である｡現場

の栄養塩濃度（窒素で数座Ｍ）を考慮するならば，Ｃａ"Zj9“の許容細胞密

度は102細胞/ｍｌのオーダー（５座Ｍの時６５０細胞/ml）であり，このオー

ダーに如何に速くたどり着くかが，珪藻類との競争に勝てるか否かの分か

れ目になるであろう。実際に現場ではＣｈａＺＺｏ"eノル赤潮が起こっており，

鉛直混合の結果底層から有光層へ新しく運ばれる珪藻休眠期細胞は，案外

0.1個/m１以下の低密度であると考えられよう。従って混合が起きた時点

で，Ｃｈα"ｏＭｊａの個体群密度が数細胞/mｌ程度あることも，CAarro"e"α赤

潮発生の１つの大きな必要条件と言える。ＣｈａｚｒｏＭﾉαのシストの発芽量が

少ない事を考えると，１細胞/ｍｌのオーダーまでたどり着くのにもかなり時

間が必要と思われるが，このオーダーの密度になるのに必要な栄養塩量は充

分存在しているので，案外と容易にこの密度には到達可能であろう。
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栄養塩類が供給さ

れた後の珪藻類の増

殖動態は，飢餓生残

した栄養細胞が起源

になるか，新たに海

底から有光層に運ば

れたごく少数の休眠

期細胞が起源になる

かで，その後の増殖

の速さが全く異なる

（前者が迅速）と考

えられる（Ｉｓｈｉｚａｋａ

ｅｔａＬ１９８７,Kuwata

andTakahashil990，

1999)。それゆえ，鉛

直混合とその後の

C/,α"ＣＭﾉα赤潮の

発生の間の関係を考

える際，珪藻類の飢

餓生残細胞や休眠期

細胞を競争者の初期

個体群として位置付

けし，考慮する必要

がある。将来的な課

題として，飢餓生残

細胞のうち，分裂増

殖せずに死にゆくも

のと増殖可能なもの

とを識別する事，生

理の相違等を明らか

にしていく事が挙げ

られる。

Chattone7Ha

（１回分裂／日）
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鉛直混合後の経過日数

図３－７．鉛直混合によって栄養塩類が表層水中に供給され

た後のCharfone"ａ（ご）と珪藻類（■）の増殖を模

式的に表したモデルChaffone"ａの増殖速度を１日

１回分裂，珪藻類の場合１日２回分裂と仮定した．

珪藻の増殖開始に３日間の誘導期がある場合の増
殖も示した．
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６°Ｃ/7affoneﾉﾉａ赤潮の発生予知

（１）播磨灘南部における予知指標

播磨灘南部海域を想定した場合の，Ｃ〃αZro"e"α赤潮の発生に必要と考え

られる条件と予知指標を表３－１に示す。これは，徳島県水産試験場鳴門分

場による調査結果（大塚ほか1993)，ならびに南西海区（現瀬戸内海区）

水産研究所による「赤潮の発生予知技術の開発に関する研究」の結果（伊

藤ほか1990）を基本としている。

表３－１．播磨灘南部海域におけるシャットネラ赤潮の発生条件と予知指標

（今井1995,1998)．

項目 内 容

シストの分布

底層水温

灘全域に分布，平均５０/cm3（湿泥）以上．

夏季の早期に２０℃（発芽適温）に達し，２０

～22℃の間の継続期間が比較的長い．

成層形成後に著しい鉛直混合，後に成層．

著しい鉛直混合前に概ね１細胞/ｍ１以上

に到達．

成層時には表層でごく低濃度，鉛直混合後

に表層も著しい上昇．

成層時に著しい減少，または休眠期細胞を

形成し海底に速やかに沈降(シヤットネラ赤

潮非発生年は鉛直混合後に珪藻大増殖)．

鉛直混合時には少ないが，後に晴天で増大．

成層と混合

初期のシャットネラ細胞数

栄養塩の動態

珪藻類の挙動

日照時間

Ｃ〃α"ＣＭ/αのシストは一定以上の密度（平均として５０/cm3湿泥以上）

で海底泥中に存在し，夏季に底層水温が比較的早期に２０℃（シストの発芽

に好適）に達し，後に２２℃付近に到達するまでの期間が相対的に長く，従

って発芽好適期間が長い（伊藤・今井1988，今井1995)。栄養塩の動態，

鉛直混合の発生，Ｃ〃"o"e"αの初期個体群密度，珪藻の挙動等は，前述の

「珪藻休眠仮説」において詳述したので割愛する。鉛直混合後，好天が続
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き日照時間の長くなる事が必要である（今井1990)。また，鉛直混合が

Ｃｈα"。"e"α赤潮の発生の引き金になっている事は，柳（1997）の指摘する

ところでもある。

（２）その他の予知指標

周防灘において夏季に出現する赤潮は，Ｃ"α"ＯＭＩαかＧ〃た伽oZojで

ある場合が多い。1982～1987年の問，両者の発生と環境要因との関係を調

べた結果，６月上旬～７月上旬の４０日間の日照時間が３００時間以上の年に

Ｃｈａｒｒｏ"eﾉﾉαが卓越するのが認められた（今井1990)。６月上旬は沿岸域に

おいて底層水温がシストの発芽に好適な２０℃に達する時期である。通常，

周防灘で赤潮が発生するのは７月中旬であるので，それまでの期間の気象

海象条件はＣｈｑｒｒｏＭﾉα個体群の発展に決定的影響を与えるであろう。光

強度に対する増殖応答を見ると，Ｃ/iarroM/αは３０〃ｍCl/m2/seｃ以上で増殖

するのに対し,Ｇ〃化加oZojは１０〃ｍCl/､2/seｃでも増殖可能である（山口・

本城1989，山口ほか1991)。以上から，ＣｈａＺＺｏ"e"αにとって，充分な光

条件が必要条件である事が判る。充実したシステムに基づく気象予報は現

在的中確度が向上しており，６～７月の気象の中長期予報を赤潮発生予知

に取り込む事も将来検討に値すると考えられる。

赤潮発生との科学的因果関係は現在不明であるが，赤潮発生の季節の前

の先行的指標に基づくＣ肋"。"e"α赤潮の発生予知が水産庁により試みら

れてきた。気象，海象等，あらゆる指標が検証された。その結果，①冬季

西風指数・黒潮流路による予知，②瀬戸内海２０ｍ層塩分イソプレットパタ

ーン，③明石の水温・塩分による判別，④紀伊水道５０ｍ層水温水平パター

ンからの判別，⑤鉛直安定度・底層水温による判別，以上の５指標が，こ

れまでの播磨灘におけるＣ〃"０ＭＪα赤潮の発生と何らかの対応関係が認

められたことにより先行指標として抽出された（水産庁1991)。詳細は省

くが，これらの指標とＣ/iarro"e"α赤潮の発生との関係を各々単独で見ると，

予知に失敗している場合も時折見受けられる。そこで各指標によって得ら

れた赤潮予知の結果を総合して，Ｃ伽ro"e"α赤潮の発生・非発生の判定を

試みている（水産庁1991)。すなわち，各指標による予知の結果に点数を

与えて（的中１点）その合計点を発生指標としている（５点満点)。予知の

結果と実際の赤潮発生の関係を見ると，判定結果は現時点では良好である

が，今後，これらの５個の指標の意味する現象と，ＣｈａｒｒｏＭﾉαの挙動との
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因果関係を明らかにする必要があろう（山口・今井1995)。また，さらに

新しい指標を探すのも実用的観点から有用であろう。

厳密な意味で赤潮の発生予知というわけではないが，赤潮の発生初期～

盛期の時期における現場の環境要因の推移が赤潮生物にとってどの程度好

ましいものであったかを評価しようという試みが成されている（水産庁

1997)｡対象となる環境パラメーターは,水温･塩分,光強度(山口ほか1991)，

および無機栄養塩（窒素と燐，NakamuraetaL1988）である。現場で測

定されたこれらのパラメーターの値が，最大増殖速度に対してどの程度の

割合にあるのか（0～１の間で基準化した値）を評価しようというものであ

る。さらに各々のパラメーターで得られた基準値を全て掛け合わせて，総

合的評価値も求める事ができる。この手法は，ＣﾉiarZoMﾉα個体群の動態を

環境要因の影響という観点で評価する上で，大変有効と考えられる。これ

までに蓄積されている現場データを，このような観点から再評価し赤潮発

生年。非発生年の検証を行えば，また新たな解析結果が得られ赤潮の発生

機構の基本が理解され予知に向けて貢献が大きいと思われる。将来的な問

題点としては，Ｃ〃"０ＭJαに及ぼす他の生物群（競争者としての珪藻類，

捕食者としての動物プランクトンや殺藻細菌，あるいはウイルス）の重大

な影響を，どのように評価し，数値化するか，そして総合的評価のシステ

ムにどのように組み入れていくかという事が挙げられよう。しかしながら

C〃"o"e"α赤潮に関しては，本赤潮の発生し始めた頃に比べて現在のレベ

ルにまで発生機構の解明と先行指標や予知指標の抽出が進んでおり，長足

の進歩と評価できよう。

mHeremsjgma赤潮

ＨａＡａｓﾉＷｏは，単細胞で遊泳性，長さ８～25〃ｍ，幅６～15〃ｍ，扁平で

あるが厚さのかなり変化する形態を持つ。本種は世界的に赤潮の代名詞と

もなっている（種名がａＡａｓﾉＷｏ）赤潮生物である。ＨａＡａ耐ｗｏの分類の

歴史は混乱を極めた（原・千原1987)。HaraandChihara（1987）によっ

てＨ・ａｋａＪｈｉｗｏと命名が確定した後もTaylor（1992）によってＨ・ｃａｒｒｅｒａｅ

という種名が主張されたが，Throndsen（1996）は元の〃.αAashiwoと称す

る方が妥当と報告し，それが受け入れられて現在に至っている。

Ｈａｋａｓｈｉｗｏは形態分類から１属１種とされている（HaraandChihara

l987)。しかしながら，生理生態学的特徴に基づく場合，少なくとも３つの
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群に分けられると報告されている（WatanabeetaL1982)。また，西日本

各地から分離されたＨ､αﾉhzs〃ｉｗｏｌ８株に対するＨ・ａｋａｓ/、''０殺滅ウイルス

１４株の殺藻パターンが複雑な結果を示したことから，Ｈｑｋａｓｈｉｗｏは幾つ

かの群に分けられる可能性が示唆されている（NagasakiandYamaguchi

l998)。現在，分子分類が多くの微生物で行われ，Helemsjgmaにおいても

データが蓄積されつつある(Cavalier-SmithandChaol996，TyrrelletaL

1996)。以上のように，HeZemsigmaの分類に関してはまだ検討の予知があ

ると考えられる。しかしながら，これは将来解決されるべき問題であり，

本稿においてはＨａＡａｓｈｊｗｏを１属１種として取り扱い論ずることにする。

１．増殖と環境要因

Ｈ、ａＡａｓｈｉＷｏの増殖に及ぼす光強度の影響を見ると，増殖は９〃

ｎｏl/m2/seｃ以上で可能であり（Langdonl987），0.0281y/miｎ（８９〃

mCl/m2/seｃと計算される，Tomasl980a）あるいは0.0341y/､iｎ（lO8a

mol/m2/sec，WatanabeetaL1982）で飽和すると報告されている。１細

胞から確実に見積もられた最大増殖速度は３．３divs.／day（Honjoand

Tabatal985）で，夜間に細胞分裂する生物としては破格に大きい値と言え

る。

塩分の影響を見ると，米国大西洋岸のナラガンセット湾産の株では２～

50psuで耐性を示し，温度２０℃では１０～20psuで最大の増殖速度（1.7～

1.9分裂／日）を，５～35psuで１．０分裂／日以上の増殖速度を示す（Tomas

l978a)。また大阪湾産の株においては，温度２０℃で９～３１ｐｓｕが至適範

囲である（WatanabeetaL1982)。本種の赤潮は河口域や汽水域において

よく発生するが，低塩分域に至適範囲があることが１つの大きな要因であ

ろう。

温度は本種の生存，増殖，生活史等に極めて重要な影響を及ぼす。米国

ナラガンセツト湾産の株では５～30℃の間で増殖可能であり，至適域は１５

～25℃である（Tomasl978a)。大阪湾産株では，概ね１０～30℃で増殖可能

であり，至適域は１８～26℃と報じられている（矢持1984)。現場水域にお

いては，例えば大阪湾では冬季の水温５．８℃でも海水中に栄養細胞が確認

されている（Yamochil984)。極端な例では，ロシアのカムチヤツカ沿岸に

おいて水温１～３℃でも遊泳細胞が確認されている（Konovaloval995）。

このようにHakzzs〃ｔｗｏは栄養細胞でも越冬している可能性がある。
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ナラガンセツト湾において１７年間（1959～1975）の現場調査結果がまと
められているが，Ｈ､αﾉhzshjWoは６月を中心とした初夏に大きいブルーム

を形成し，夏季の問低レベルで推移して秋にやや規模の小さいブルームを
形成する（Tomasl980b)。広島湾においても，６月前後（表層水温２０℃前
後以上）に毎年のように規則正しく本種の赤潮が発生する（ItakuraetaL

1996a，Imaiandltakural999）が，８月を中心とした盛夏における発生

は希である。Honjo（1993）は，本種による赤潮が観察された時の水温の範

囲を取り纏めた結果，１５℃以上，大部分は水温２０℃以上で赤潮は発生して

おり，その温度範囲は上記の増殖好適範囲と良く適合する。

栄養塩濃度と取り込み速度の関係で半飽和定数を見ると，米国ナラガン

セツト湾株においては，硝酸塩で１．９９～2.45座Ｍ，アンモニウム塩で１．９７

～2.33座Ｍ，燐酸塩で1.00～1.98βＭという値の報告がある（Tomasl979)。

現場海域の栄養塩濃度と半飽和定数を比較すると，燐に関してはかなり高

い濃度を要求する。本種の赤潮は，港の中や河川水が流入するような著し

い富栄養海域において発生することから，この事は理解できる。ところで

Ｐ欠乏条件下で本種は細菌を摂食し，細胞の維持のみならず細胞分裂をも

可能にするという報告がある（NygaardandTobiesenl993)。これが事実

であれば，本種の赤潮発生機構を解明する上で重要な鍵となろう。

栄養塩以外に本種は鉄を要求するが，大阪湾の海水試料で実施された

AGP（Algalgrowthpotential）試験の結果，Fe-EDTAの添加が最も増殖促

進効果を示したという（Yamochil983)。また本種はビタミンB12を増殖に
要求する（Iwasakil984，西島・畑，1984)。

２．Hefemosjgmaの生活史

Ｈａｋａｗｗｏは重要な赤潮生物であるにもかかわらず，生活史の全容は

未だ解明されたとは言えない状況であるが,以下に既往の知見を要約する。

培養および高密度の天然群において，遊泳性の栄養細胞が集合した後に非

遊泳性の耐寒性を持った底生期細胞（Benthiccells）の塊が形成されたと

報告されている（Tomasl978b，Yamochil984)。一方，広島湾の海底泥か

らは，周囲を種々の物が付着した粘質物に被われている径約８～ｌ２ａｍの

ほぼ球形のシストが発見され，培養の結果栄養細胞の発芽が確認されてい

る（ＩｍａｉｅｔａＬ１９９３)。シストの写真を図３－８に示した。シストのサイ

ズは栄養細胞より著しく小さく，色調は黄緑色～茶色を呈する。シストは
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４～１１個の葉緑体を持っており，１個

のシストからは１個の細胞が発芽した。

通常の栄養細胞の核に比べてシストの

核（単核）は小さいが，この点は

C/、"o"e"αのシストと共通する性質

である。この海底泥から発見されたシ

ストと，上記の底生期細胞が同一のも

のか否かは現時点では明らかでないが，

Smayda（1998）はサイズや葉緑体数の

相違から，その総説の中では両者を別

物として記述している。

培養条件下での培養株を用いたシス

ト形成は成功しておらず，シストの形

成条件はまだ判明していない。しかし

ながら，天然のＨａｋａＳｈｊＷＯ赤潮にお

いては，赤潮末期に形成されたシスト

が海底へと大量に補給され（,｡3～

104/Cm2のオーダー)，しかも補給され

た直後のシストには発芽能が無いこと

が観察されている（Imaiandltakura

1998)。さらにＩｔａｋｕｒａｅｔａ,．（,996b）

は，赤潮末期の底層水を採取し，瓶に

詰めて２０℃（現場温度）暗条件下で滅

菌した海底泥を添加して培養を行った

ところ，天然のシストと同じ形態のも

のが形成された事を観察している。こ

れらのシストは形成後約２週間は発芽

能を持たない休眠期間のあることも確

認された。シスト形成前には，通常の

栄養細胞よりもサイズの小さい「シス

ト形成小型細胞」と判断される細胞が

認められている。

以上，Ｈ，α肋shiwoの生活史に関し

露

蝉人

図３－８．Hefelosjgmaakashjwoのシスト

と栄養細胞（ＩｍａｉｅｔａＬ１９９３)．

Ａ：発芽前のシスト

Ｂ：Ａのシストの発芽後の空シスト

Ｃ：Ａのシストから発芽後に培養し

た栄養細胞
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て得られている知見を総合的に観ると，シストのサイズや核が栄養細胞に

比べて小さいこと，シスト形成小型細胞と考えられるものが観察される等，

CﾉｶaZroMﾉαの場合と共通する類似点が多く認められる。Ｃﾊα"o"e"αの生

活史は複相型であることが明らかにされているが（Yamaguchiandlmai

l994)，Ｈ､αﾉhzWwoも同様に複相型の生活史を有する可能性があり（今井

1993)，今後の検討課題と言えよう。

３．シストの生理生態

HaAzzs〃iwoの生活史の中でシストの時期が存在しているという事は，

CAarro"e"αの場合と同様，シストが赤潮発生における“Seedpopulation',

として機能していると考えられる。従って，シストの生理生態を知る事は

重要な課題である。

シストの発芽へ与える温度の影響を見ると（図３－９），温度５℃では発

芽は認められず，10℃で僅かに発芽し，１５℃以上で活発に発芽する事が判

明した（ImaiandItakural999)。この事から，「底層水温１５℃」が海底

のシストの発芽の活発化に伴う赤潮発生の初期過程としての１つの目安に

なると考えられる。また底層水温が１５℃に達する初夏の時期は成層が発達

しつつあり，表層では１８℃あるいはそれ以上であるのでＨａＡ“んjwo栄養

細胞の増殖にとって好適な条件である（矢持1984)。カナダのジョージア

海峡においては，温度１５℃に達するとＨａＡａｓｈｉＷｏのブルームの初期発生

がほぼ毎年規則正しく観察されるという（TaylorandHaighl993)。彼ら

は，シストの発芽生理に関する情報を全く待っていなかったにもかかわら

ず，シストの発芽がこの規則正しいブルームの発生の重要な要因であるこ

とを示唆している。越冬した遊泳細胞のみが“Seedpopulation'，として

機能しているならば，このようなブルーム発生の規則正しさは説明不可能

であろう。何故ならば，冬の間の物理，化学，生物学的諸要因によって，

遊泳細胞での越冬個体群は生き残りにおいて重要な影響を受けるであろう

し，その結果，赤潮発生の時期が年によって大きく変動するであろうと考

えられる。禍鞭毛藻のＧｙ''２"odiM4m〃た伽oroiは，シストの存在が知られ

ておらず栄養細胞で越冬している事が確認されているが（中田･飯塚1987，

寺田ほか1987)，その赤潮の初期増殖時期と赤潮発生期の時期は冬季の水

温低下の程度によって大きく変化することが報じられている(HonjoetaL

1991)。シストは冬季の環境条件によってその現存量が大きく変化するわけ
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発芽したシストの数（×１０３細胞／ｇ湿泥）
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ではないので，上記のような規則正しい恒例のHeremsigmα赤潮の発生を

合理的に説明できるであろう。

Ｈ・ａＡａｓｈｊｗｏのシストは，形成後２週間程度は休眠期間があり発芽出来

ないことを先に述べた。つまり，２週間を過ぎればいつでも発芽可能であ

ることを意味し，ＣｈａＺｒｏＭﾉαのシストの場合（４ヶ月以上の自発的休眠の

期間を持つ）とは大きな違いである。終点希釈法（Ｉｍａｉｅｔａ１．１９８４）に

よって発芽能を持つシストの数をほぼ毎月調べた結果，周年に亘ってシス

トは生理的に発芽できる状態であることが判った（Imaiandltakural999)。

瀬戸内海においてＨａＡａｓｈｊｗｏの赤潮は初夏にほぼ毎年発生するが（矢持

1989,ItakuraetaL1996a)，秋にも小規模なものがたまに発生する。米

国ナラガンセット湾においてTomaｓ（1980b）は，初夏と秋の２つのH

qkasAiwoの出現ピーク（秋は小規模）を認めている。以上の現象は全て短

い休眠期間によって合理的に説明可能であろう。

海底泥中に存在するＨ・ａＡａｓﾉＷｏのシストの密度が，終点希釈法によっ

て測定されている（Imaiandltakural991，1999,ItakuraetaL1996a)。

概ね102～104/９（湿泥）程度のオーダーの値であり，赤潮発生時に栄養細

胞が高密度で存在する沿岸域にシストは多い傾向があった（Imaiand

ltakural991)。季節的にもシストの密度は約１桁程度変動する（Imaiand

ltakural999)。ＣｈａＺｒｏ"eJmのシストは概ね100～102／ｇのオーダー（今井

1990)，珪藻類の休眠期細胞では103～106／ｇのオーダーである（今井ほか

1990,Ｉｔａｋｕｒａｅｔａ1.1997)。何らかの要因で一斉に各々の“see｡”が

発芽した場合，数に優る珪藻類が優勢となってしまうと予想される。しか

し，珪藻の休眠期細胞は発芽・復活に光を要求する一方，Ｈαﾉhzsﾉiiwoや

Ｃｈα"０ＭＪαのシストは暗条件下で発芽できる（今井1995,ＩｍａｉｅｔａＬ

１９９６)。このような生理的相違がＨａＡａｓｈｉｗｏ赤潮の発生を理解する手が

かりになると考えられ，知見の集積が期待される。

４赤潮の発生機構および予知

Smayda（1998）は，その最新の総説の中でＨ,ａＡａｓｈｉｗｏ赤潮のモデルを

提示し，赤潮発生に至るのに重要な制限要因を３つ挙げている。即ち，温

度，化学要因，および種間競争である。温度はシストの発芽，および発芽

後の栄養細胞の増殖に多大な影響を与えるので，初期発生過程に特に重要

であろう。そして既述のように，本種の発生の時期がシストの発芽生理に
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よってうまく制御されているといえよう。温度条件が満たされると，次は

増殖に必要な栄養環境が律速となってくる。高濃度の栄養塩（N，Ｐ）や金

属（Fe)，ビタミンB12等の微量要求物質等が必要である。河川水の流入（家

庭排水や農業廃水，腐植物質等）や魚類養殖の餌や排泄物等を起源として，

これらは供給されるであろう。これらの条件が揃った後，栄養を巡る競争

者が赤潮の形成に大きな影響を及ぼす。実際，Ｈ・ａｋａＷｗｏ赤潮の発生時

には珪藻類等の競争者が海水中に少ないことが観察されており（Itakura

eta1.1996a)，これはＣｈａｒｒｏ"e"αやＧ・"ziA伽orojの赤潮においても共通

の現象であり（今井1990，山口1994)，Ｃ〃α''０ＭJα赤潮においては珪藻

休眠仮説を提示した。同様の可能性が，HeZemsjgmα赤潮においても考え

られる。ＨａＡａＭｌｉｗｏが増殖して高密度になってくると，他感物質が作用

して他の植物プランクトンを阻害する可能性がある（Prattl966，本城ほ

か1978)。また，動物プランクトン（僥脚類や繊毛虫）が捕食を拒否する

物質を，Heremsig腕αは出している事も示唆されている（Verityand

Stoeckerl982，UyeandTakamatsul990，Kamiyamal995)。かなり増殖し

て表層の栄養塩類等が枯渇してくると，日周鉛直移動（昼は表層で光合成，

夜は下層で栄養吸収）が大きな役割を果たすと考えられている（Yamochi

andAbel984，Smaydal998)。しかしながら，この習性は栄養が豊富でも

行われているものであり，完全な栄養枯渇の細胞では停止する（畑野ほか

1983)。日周鉛直移動が本種の赤潮発生と維持に貢献できる環境は，水深の

浅い水域であろう。夜間の下方への移動で実際に豊富な栄養塩と増殖に必

要な微量物質を得るためには，躍層以下の底層付近に到達することが重要

な要件であろう。このことが，本種の赤潮が，港の中やごく沿岸域におい

て発生する傾向のあることの原因の１つと考えられる。以上述べたような

種々の環境要因と，Ｈａｋａｓｈｊｗｏの生物学的特性によって赤潮が発生する

のであろう。

先にも述べたようにＨ・ａｋａｓｈｉｗｏ赤潮は，瀬戸内海の漁港や河口域等に

おいて６月を中心とした初夏の季節に規則正しくほぼ毎年発生する。広島

湾北部に位置する南西海区（現瀬戸内海区）水産研究所の桟橋沖合いにお

いて，１９９３年に実施したＨａｋａＳｈｉｗｏの調査結果を図３－１０に示す（Imai

andltakural998)。５月下旬には栄養細胞が100/ｍｌのオーダーの低密度

で検出された。その時の底層水温は１４．９℃，表層水温は１７．８℃で，シス

トの発芽にとって底層水温は好適範囲にほぼ到達しており，表層水温も栄
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養細胞の増殖好適範囲（矢持1984）の下限にほぼ

到達している。その後，６月中旬にピークが認め

られた。このように底層水温が１５℃に達する時期

は，シストの発芽が活発になる時期であり，その

結果生じた栄養細胞が活発に増殖を開始する赤潮

発生の初期段階と考えることが出来る。従って瀬

戸内海においては，底層水温１５℃が，赤潮発生の

数週間前（３週間程度）の指標になると考えられ

る。勿論，その後の降雨や河川水の流入，適度な

日照等，種々の要因が影響するであろうが，例え

ば広島湾奥部では規模の大小はあってもほぼ毎年

HaAzJsAjwo赤潮が形成される事から（高山1985,

ItakuraetaL1996a)，このような初夏の時期は

ﾉMaAra幼ＩＷＣにとって多くの要因が好ましい状態

であると見なすことができよう。

戸戸~司一T-R

Hetemaﾕgmaakashiwo
●

＜l0q-r

〃.．ａと②二J22Ｗ。シスト

1
1993

Ⅳ．赤潮の消滅

有毒有害プランクトンを含む多くの植物プラン

クトンは，そのブルームの消滅の時期にシストや

休眠期細胞等の耐久性のある細胞を形成して個体

群の完全な消失を防ぐ（AndersonetaL1983，

Smetacekl985)。Ｃｈα"o"e"αやHaemsjg"、にお

いても，赤潮の末期にはシストが形成され海底へ

と次期のための“Seedpopulation”が供給され

る（NakamuraandUmemoril991，今井ほか1993,

ItakuraetaL1996b，ＩｍａｉｅｔａＬ１９９８ｂ，Imai

andltakural998)。ＣｈａＺｒｏ"e"αはシスト形成小

型細胞を形成するので，それを現場海域で検出す

る事ができれば，赤潮の終息を知ることが可能と

考えられる。Ｃﾉ、"。"e"αのシスト形成小型細胞は

底層に沈降していく傾向があるので（今井ほか

1993)，底層水の観察が必要となろう。またH

aAasAiwoも同様のシスト形成小型細胞のような

z０Ｚ７３１０１７２４１８

５月６月７月

図3-10.1993年５～７月

の南西海区（現瀬戸

内海区）水産研究所

桟橋沖の定点におけ

る水温（表層と底層)，

表層水中のHefero‐

slgmaakashiwo栄養
細胞，表層海底泥中

のノソLakashjwoシス

トの変動．シストの

計数は直接検鏡法に

よった（Imaiand

Itakural998)．

５５



小型の細胞を形成するが（ItakuraetaL1996b)，これはサイズが小さい

ので形態の識別がやや困難である。ＨａｋａＳｈｉＷｏは赤潮の末期には日周鉛

直移動を停止して底層に留まる傾向があるので（NagasakietaLl996)，

この現象が赤潮の終息指標になると考えられる。
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６月７月

図3-11.1992年および１９９３年の初夏～夏季の北部広島湾の定点における表層

水中のHelelDsjgmaakashﾉｗｏ殺藻微生物（●)，Chaffone"ａａｎ"9ｕａ殺
藻微生物（■)，ならびにHakashiwo栄養細胞の推移（Ｉｍａｉｅｔａ１．１９９８a)．

赤潮の消滅に関しては殺藻微生物（殺藻細菌とウイルス）の存在と作用

の重要性が近年認識されつつある（石田1994，今井1994,1998等)。現

場海域から，Ｃﾉｶα"o"eﾉﾉαの殺藻細菌とHere,wig"zα殺藻ウイルスが実際に

分離されている。殺藻微生物の生物学的特徴等の内容は坂田の章に譲るこ

とにして，本稿では現場海域（広島湾）におけるＨａｋａＭｌｉｗｏの動態と殺

藻微生物の挙動を調べた結果（図３－１１）を例示し，赤潮の消滅過程に実際
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に殺藻微生物が関与している事を以下に示す（ImaietaL1998a)。１９９２

年と１９９３年の初夏に広島湾奥においてＨ・aAMDjwo赤潮が発生したが，

両年共その発生を追いかけるように殺藻微生物が増え，赤潮のピークを過

ぎ崩壊期に入って殺藻微生物が最大値を示し，赤潮崩壊後も高い密度を暫

く維持することが実際に示された。しかも，同時に測定されたＣﾉｶα"ｏＭＪｑ

殺藻微生物は低密度のまま推移し，Ｈａｋａｓﾉｶﾉｗｏ赤潮の崩壊にはＨ

ａＡＤａＷｗｏに特異的に作用する殺藻微生物が卓越する事が判明した。海域に

おいて赤潮生物と殺藻微生物の動態の関係がこのように示されたのは初め

てである。赤潮の崩壊にはウイルスと細菌の両方の作用が考えられるが，

どちらが重要なのか，あるいは共働作用なのか，今後の研究成果の蓄積が

待たれる。

Ｖ、おわりに

ラフイド藻の赤潮が発生するような海域は，瀬戸内海のように一般的に

それなりに富栄養化した海域であり，養殖漁業だけでなく通常の漁獲漁業

の場としても重要である場合が多い。赤潮生物は海域の生産を担う基礎生

産者の仲間でもあり，この点が赤潮問題を複雑且つ解決困難にしている所

以でもある。赤潮問題の解決は，単に海域を貧栄養化させれば良いという

ような短絡的かつ単純な事象ではない。豊かな生物生産が正常に行われる

事を考慮する必要がある。現在，赤潮は一旦発生すると，それを駆除した

り抑制したりする事は不可能である。しかしながら，赤潮の発生機構を基

本的に解明することによって赤潮の予知が可能になるであろうし，場合に

よっては赤潮被害防止の手段が見つかる可能性もあろう。そのような観点

から，赤潮生物の生理，生態，生活史，個体群動態，他生物との相互関係

等々の基礎的な研究の重要性が理解できよう。

ＣＭｒｏＭﾉα赤潮を対象として行われた研究結果と珪藻休眠仮説を基本

として，図３－１２に示した様な珪藻類を利用した赤潮予防の方法が提案さ

れている（今井1995,1998)。海底で休眠している珪藻の休眠期細胞（そ

のままでは低照度条件により発芽・復活しない）を人為的な光照射によっ

て発芽・復活させ，浮上した栄養細胞が高い増殖速度で大増殖し，有光層

中の栄養塩を迅速に消費する事でＣﾉbq"ＣＭﾉαの増殖を未然に予防しよう

というものである。光照射のタイミングやその規模等，基礎的な研究がま

だ必要であるが，このような方法がもしも実用化されるなら根本的な問題
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の解決となるであろう。さらにＣﾉiarroM！α赤潮のみでなく，

毒な渦鞭毛藻赤潮の予防へも応用可能になるかもしれない。
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図3-12．珪藻休眠期細胞を用いた海底への光照射によるChatfone"a赤潮の

生態学的制御に関する概念図．低照度条件下で本来は発芽できない珪藻

休眠期細胞に光を照射し，人為的に発芽/復活させて表層に栄養細胞を
供給して表層水中の栄養塩を消費させるというやり方（今井1995,
1998)．
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