
Contamination of paralytic shellfish poisons (PSP) to bivalves such as scallops, caused by blooms of the toxic dinoflagellate,

Alexandrium tamarense, is a serious economic hardship to the scallop aquaculture industry around Funka Bay where is an
important area for the scallop aquaculture in Hokkaido, Japan. It is empirically known that excystment of A. tamarense cysts in
sediments is important as inoculation for the blooms. However, there is a paucity of information on contribution of the

excystment on the bloom formation. For forecast of occurrence of PSP caused by A. tamarense, the present study was conducted
to understand the biological background of the mechanism of the blooms and a role of the cyst for bloom occurrences.

Long−term fluctuations of A. tamarense bloom and oceanographic parameters in southwestern Funka Bay were analyzed for
32 years during April 1982 to December 2012. Large bloom years (maximum cell number > 5000 cells L−1) were observed 3

times in 1982 − 1995, and no bloom years (maximum cell number < 100 cells L−1) and/or small bloom years (100 < maximum

cell number < 1000 cells L−1) were observed in 1996 − 2012. A. tamarense blooms fundamentally have three phases, i.e., the
primary population formation in March, the population growth in May, and the population disappearance in July. The bloom

period in 2000s shifted one month earlier than in 1980s and 1990s. Yearly increasing trends were confirmed in water temperature

in March and salinity in April. The environmental changes with these trends appear to affect the changes in period and

magnitude of the recent blooms. The pycnocline development for long period (almost two months) after the primary population

formation is thought to be important in the large bloom years (1984, 1989, 1994) indicating that vertical stability of water

column is an important factor for the bloom development.

The effects of temperature, light intensity and day length were investigated on the growth of an A. tamarense strain isolated
from Funka Bay with culture experiments. The Funka Bay strain of A. tamarense grew at 3℃ and temperature range of 10 −
18℃ was suitable for the growth, the strain appears to adapt to cold environments.

The growth parameters of the strain to light intensities showed higher values in the order of increasing water temperature from

3 to 10℃. The strain more adapted to low light intensities than other Honshu strains of A. tamarense. The growth rates were
strongly affected by day length in 5 and 10℃. These results suggest that the strain showed an adaptation to high latitude

environments.

The correlation between temperature and the excystment activity of A. tamarense cysts were examined with the field
observations and the culture experiments. The maximum excystment activity was recorded at water temperatures of above 10

℃. The temperature window (excystment activity > 50 % 10−days−1) of the cysts was found from 7 to 18℃ (possible > 18℃).

The excystment period was February − May and the dormant period was June − January, respectively. The seasonally of

excystment was observed both cyst populations in surface layers and deeper layers in bottom sediments. The excystment
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seasonally in the surface layer was explained by an innate dormancy and that in the deeper layer was explained by secondary

dormancy which was given to old cysts under quiescence with anoxia conditions.

The sequences of the blooms in large bloom years (1984, 1989 and 1994) were estimated with water temperature, light

conditions, growth parameters of the vegetative cells and of excystment characteristics. In 3 large bloom years, the combinations

of the extents of excystment and the growth of the vegetative cells were different in each year. The excystment and the growth

in 1989 were both active, the excystment was not so active but the growth was rather active in 1984, and the excystment was

active but the growth was fair in 1994. The observed vegetative cell numbers were results of processes of the excystment, cell

division and others. The excystment was considered evidently to contribute to the formation and maintain of the primary

population in 1989 and 1994. From these results, the most important role of the excystment of the cysts was concluded to be the

inoculation of vegetative cells into water columns, but the magnitude of the excystment is not so important to form blooms in

Funka Bay as compared to the growth of primary populations in water columns.

The vertical distributions of the cysts were examined in offshore sediment cores collected in Funka Bay. The cysts distributed

entirely in the sediments and subsurface maximum layers of the cysts abundances were observed in all the examined cores.

These subsurface maximum layers were thought to be formed in the same bloom.

Viabilities of A. tamarense cysts were examined from surface to 32 cm depth layer of the sediment core collected at the
deepest area in Funka Bay with the culture experiments. Some of the cysts from the sediment which deposited about hundred

years ago could germinate. This is the longest record of viability of A. tamarense cysts hitherto. A negative exponential
correlation was observed between the germination success and deposited period of the cysts. The viability was higher in the

newly deposited cysts. The cysts deposited hundred years ago had transparent protoplasm and thicker cell wall. From these

results, the old A. tamarense cysts in the subsurface sediments considered to have high tolerance ability to anoxia.
The ecological strategies of A. tamarense in Funka Bay were summarized as follow. The cysts in deeper sediments have a

high viability under anoxia conditions and are able to play a role as seed populations. The cysts have temperature window for

vigorous germination (7 − 18 ℃ and/or >18℃), but the excystment period and degree were limited when bottom water

temperature was 3 − 5℃ with the germination of small portion of cyst populations. The vegetative cells are able to grow under

low temperature (3 − 5℃) and low light intensity (I0:2.7 − 4.5 µmol photons m−2 s−1), and these features are helpful for

establishing primary populations in cold period. The large scale blooms which occur every several years and/or decades enlarge

abundance of cyst populations, however, small scale blooms or no bloom reduce the abundance of cysts in sediments.

The influence of long−term trends of water temperature and salinity was examined in western area of Funka Bay in relation

to formation of the blooms. The increasing trend of water temperature in March, and the increasing trend of salinity in April

were found and the former trend affects the scale of excystment and the latter does reduction in growth rate of the vegetative

cells, respectively. The key of the toxic blooms in Funka Bay is the success of the growth of the vegetative cells rather than

excystment. Thus if these trends continue, the magnitudes of the blooms are expected to be small and /or failure in the future

years.

A hundred cells L−1 of the vegetative cell density in water column is an indicator of the control of scallop shipments by

paralytic shellfish poisoning caused by A. tamarense blooms in Funka Bay. The vegetative cell density of 100 cells L−1 or more
in water columns can be attained by the direct excystment with higher bottom water temperature than the 32 year average (1982

− 2012) and the cyst density in May of over 400 cysts cm−3 in sediments. It is proposed that to monitor the cyst population in

every five years would contribute to predict the occurrences of toxin contaminations to scallops.

The density of viable cysts in subsurface layer (16 − 22 cm layer) is about 1.4 times magnitude of that in surface layer (0.5

− 5 cm layer) in sediments of offshore of Funka Bay. Tsunami resuspended cysts and selectively concentrated the cysts in

surface sediments in Funka Bay when the Tohoku Earthquake occurred in March 2011. These highly concentrated cyst

populations in surface sediments endangers the occurrences of the toxic blooms by A. tamarense. We need to pay more attentions
and to monitor A. tamarense in Funka Bay.
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第1章 序 論

1-1 緒言

Alexandrium tamarense（Lebour）Balech 1995は渦鞭毛藻
綱（Dinophyceae）に属する単細胞生物である（Fig. 1）。
水産業との関わりでは，濾過捕食性二枚貝に蓄積される

麻痺性貝毒を産生する有毒プランクトンとして知られて

いる（福代 2000）。麻痺性貝毒はサキシトキシン，ネオ
サキシトキシン，ゴニオトキシンなど十数成分が知られ

ており，毒化貝を摂食した人に中毒を起こす。その症状

は運動神経麻痺による唇，舌，顔面の痺れであり，重篤

な場合には呼吸麻痺により死亡に至る（今井・板倉 2007）。
このように致死的な症状をもたらす麻痺性貝毒について

は，食の安全安心を確保するために，毒化した二枚貝を

市場に流通させないことが求められる。現在の北海道で

は，漁獲した二枚貝の貝毒検査とともに貝毒原因プラン

クトンのモニタリングが行われ，貝毒発生による中毒事

故を未然に防止する体制が確立している。北海道におけ

る麻痺性貝毒の原因プランクトンに関する調査，研究は

1970年代後半に始まった。原因生物を特定する調査，研
究に始まり，原因プランクトンの季節的消長や分布動態

を把握する調査，研究へと展開し，現在はこれら調査，

研究の知見に基づく原因プランクトンの動態モニタリン

グプログラムが確立し，継続されている（北海道立水産

試験場 2000）。他方，二枚貝の増養殖産業を育成発展さ

Fig. 1. Alexandrium tamarense, A, B; light micrograph of the
vegetative cells under normal light (A; single cell, B;
two cell chain) C, D; epifluorescence micrograph of
the vegetative cells stained with calcofluor white
observed under UV excitation (C; single cell, D; two
cell chain), E; light micrograph of the cyst under
normal light, F; epifluorescence micrograph of the
cyst stained with primulin observed under blue
excitation.
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せるために，貝毒プランクトン研究に求められるのは貝

毒発生予測技術の開発であるが，現場観測結果に基づく

環境要因データからブルーム形成予測をする試みはまだ

少ない（嶋田・小松 1999）。A. tamarenseの増殖特性は，
多様な生息域を反映し多様である（例えばYentsch et al.
1975，Watras et al. 1982，石丸 1985，山本ほか 1995，山
本・樽谷 1997）。このため，たとえば噴火湾におけるA.
tamarenseのブルーム動態の予測技術開発には，噴火湾産
のA. tamarenseの増殖特性やシストの発芽特性などの基礎
的知見が不可欠であるが，こうした研究の取り組みはほ

とんどない。このような背景から，本研究は，噴火湾に

おけるA. tamarenseのブルームの予測技術を開発するため
に必要なA. tamarenseの生態に関する基礎知見を得ること
を目的として実施された。

1-2 A. tamarense の生態と生活史

Alexandrium tamarenseは渦鞭毛虫門（Dinoflagellata），
渦鞭毛藻綱（Dinophyceae），Peridinium目，Gonyaulax科に
属する。本種は1925年にLebourによってGonyaulax
tamarensisと命名された後，1979年にTaylorによって
Protogonyaulax tamarensisという名称が提案されたが，
1995年にBalechによってAlexandrium tamarenseという学
名が与えられた（Balech 1995）。本種は終生をプランクト

ンとして過ごすのではなく，生活史の中に休眠シスト期

（底生期）と栄養細胞期（プランクトン期）を持つ一時性

プランクトン（meroplankton）である（Fig. 2）。シストは

複相（2n）世代である。シストから発芽した発芽細胞

（2n）が分裂し，減数分裂を経て栄養細胞（n）となり，

無性的な細胞分裂により増殖する。無性的な増殖過程は

外的，内的な環境変化をきっかけに有性生殖過程に切り

替わる。栄養細胞は配偶子を形成し，配偶子は接合によ

り運動性接合子（2n）を形成したのち，不動接合子（シ

スト）となる。

噴火湾のA. tamarenseは1年のうち2月～6月の約5ヶ月
をプランクトンとして水中で過ごし，残りの約7ヶ月はシ

ストとして海底堆積物中で過ごす。栄養細胞は無性的な

2分裂を通じて増殖し，ブルームを形成する。A. tamarense
は南部と東部イングランド，スコットランド，ノルウェー

からポルトガルに至るヨーロッパ西部沿岸，フェロー諸

島，アメリカ大西洋沿岸のメイン州から北緯40度まで，

アルゼンチン，日本，韓国，ロシア，タイ，カナダ南西

部，ベネズエラ，台湾南部に分布し，さらには北極海に

も分布が確認されている（Balech 1995, Natsuike et al.
2013）。日本では，本種の分布は北海道，東北で当初報告

されたが（Kawabata et al. 1962, Shimada et al. 1996，嶋田
2000, Ishida and Sonoda 2003），その後分布域が西日本に広

がった（Asakawa et al. 1995，一見ほか 2000，Itakura et
al. 2002，Imai et al. 2006）。本種の分布の広がりには環境
的な要因の他に人為的な経済活動が深く関与し，二枚貝

の移植や船舶バラスト水に混入した栄養細胞やシストが

生きたまま輸送され，本来本種が分布しなかったエリア

にも分布が拡大したと考えられている（Hallegraeff 1993,

Scholin et al. 1995, Lilly et al. 2002, Penna et al. 2005, Bolch
and de Salas 2007，長井 2007）。

1-3 噴火湾におけるホタテガイ養殖漁業と麻痺性貝毒の

発生

噴火湾におけるホタテガイ養殖漁業は1950年代に始まっ

た。1960年代の養殖技術向上に伴い1970年代には湾全体

に養殖エリアが拡大し，1990年代には年間生産量10万ト

ンを越える一大産業へと成長を遂げた。年による増減は

あるものの，現在では約12万トン（1990～2009平均）の

養殖ホタテガイが毎年生産され，北海道で生産されるホ

タテガイの約1/3を占めている（北海道水産部 1982−1992，

北海道水産林務部 2012）。噴火湾のホタテガイ出荷時期

は現在周年にわたるが，麻痺性貝毒が発生して規制値を

上回ると生鮮出荷が規制される（北海道ほたて流通食品

協会 2011）。生鮮出荷規制後の加工向け出荷についても，

毒性値によって厳しく制限が加えられるため，計画的な

生産に大きな障害となる。噴火湾では，1970年代後半か

ら1990年代前半にかけて麻痺性貝毒によりホタテガイが

頻繁に高毒化した。このため，噴火湾の漁業者は養殖技

術の改良を通じて貝の成長を促進させることにより，貝

が高毒化する前に出荷するという養殖サイクルを確立し，

貝毒問題にうまく対応した（西浜 2000）。しかし，1990

年代半ば以降は麻痺性貝毒の低毒化年代となり，現在で

はふたたび周年出荷サイクルになっている（北海道水産

Fig. 2. Life cycle of the toxic dinoflagellate Alexandrium
tamarense. Stages are identified as follows: A;
germinated cell, B; vegetative cells, C; gametes, D;
fusing gametes, E; planozygote, F; hypnozygotes.
Modified from Anderson (1998).
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林務部 2012）。

1-4 噴火湾における麻痺性貝毒研究

1975年，三重県尾鷲湾でGonyaulax catenellaの赤潮が発
生し，アサリとイガイが毒化したこと（Hashimoto et al.
1976）を契機にして，環境庁（現環境省）等による「有
毒プランクトンによる貝類の毒化に関する総合研究」が

実施された（環境庁水質保全局1977）。北海道においては
1976年にサロマ湖や噴火湾の養殖ホタテガイを対象に麻
痺性貝毒の定期検査がスタートしたが，当時の北海道で

は麻痺性貝毒の原因種は特定されていなかった（西浜ほ

か 1979）。1978年6月末に噴火湾の養殖ホタテガイに強
い麻痺性貝毒が検出されたが，赤潮の形成は確認されな

かった。この年のプランクトン調査の結果，嫌疑種とし

てGonyaulax catenella類似種が報告された（西浜ほか
1979）。このように原因種が特定された後，そのプランク
トンの季節的消長や鉛直分布などに関する調査が精力的

に行われた（西浜ほか 1980, Uchida et al. 1980, 嶋田・西
田1995, 1996, Shimada et al. 1996）。
貝毒原因プランクトン研究はその出口として，貝毒発

生の予知，予察をすることを目的としてきた。Shimada
et al.（1996）は詳細な環境データと分布調査を組み合わせ，
本種が発生する環境条件を検討した。その結果，本種ブ

ルーム発生の条件として，水温，塩分，水柱の鉛直安定

度の重要性が指摘された。しかし，これらの条件はブルー

ム形成の必要条件であったものの十分条件ではなく，実

用的なブルーム規模の予測は困難であった（嶋田・小松

1999）。一方，有毒プランクトンのシスト分布調査は，
1979，1985，1991～1993年に行われた（福代 1980，パス
コ（株）1991，金子ほか 1993, 1994, 1995）。その後，新た
に開発された正確なシスト計数の技術（Yamaguchi et al.
1995）を活用して，噴火湾を含む北海道周辺海域におけ
る広域シスト分布調査が1999，2000年に行われた結果，
噴火湾内には最大で2,568 cysts g−1 wet sedimentが海底の
表層堆積物中に分布していることが明らかとなった

（Shimada and Miyazono 2005）。他方，貝毒発生による生鮮
貝の出荷は毒量検査によって厳しくコントロールされる

体制が整い，同時に貝毒プランクトンモニタリングとし

て麻痺性貝毒原因プランクトン調査が続けられ，毎年の

麻痺性貝毒の発生と毒力上昇および下降時期の推定など

に活用されている。

1-5 噴火湾の海洋環境

噴火湾は北海道南西部に位置する半閉鎖性の水域であ

る。湾の長軸は北西から南東方向に伸びている。北緯42°
00’～42°35’および東経140°18’～141°00’に位置し，平均と

最大の深度はそれぞれ38 mおよび97 mである。噴火湾は
表面積2,315 km2で，東向きに約30 kmの幅の浅い開口部
によって北太平洋に繋がっている。噴火湾の水は秋から

冬の津軽暖流水の流入と春から夏の親潮水の流入によっ

て年に2回の大規模な海水交換がある（大谷 1971，大谷・
木戸 1980）。津軽暖流は，津軽海峡を通って日本海側か
ら太平洋側に抜ける対馬暖流の分枝である。親潮は北部

太平洋において反時計回りに流れる亜寒帯冷水である。

噴火湾の表面水温は3月の5℃以下から8～9月の20℃以上
まで季節変化が大きい（嶋田ほか 2000）。塩分は比較的
安定しており，31～34 psuの範囲にある（嶋田ほか 2000,
Odate and Imai 2003）。噴火湾の下層の水は春から秋にか
けて表層水とは独立しており，水温0～5℃を維持する
（大谷 1971）。溶存酸素は冬期には高いが（＞ 6.0 mg L−1），
夏から秋にかけて低くなる（＜ 3.0 mg L−1）（奥村ほか
2011）。噴火湾の水中懸濁物の吸光特性は春季ブルームの
前後で大きく変化する（Sasaki et al. 2005）。噴火湾では春
季ブルームの他に秋に小さなクロロフィルaの増加がある
（Radiarta and Saitoh 2008）。

1-6 本研究の目的

本研究においては，約30年にわたる噴火湾の西部沿岸
域におけるA. tamarenseブルームの発生パターンを整理し，
現場調査と併せ，実験室において本種の栄養細胞の増殖

条件とシストの発芽生理に関する基本的な検討を行い，

ブルーム形成におけるシストの生態学的役割を明らかに

することを目的とした。また，海底堆積物中のシストの

分布状況と発芽能力についての調査，実験を行い，噴火

湾における麻痺性貝毒の発生において海底堆積物中のシ

ストの果たす生態学的意義を評価し明らかにすることを

目的とした。

1-7 本研究の構成

本論文は全4章で構成されている。本章の序論に続いて，
第2章第1節では1981～2012年の期間，噴火湾の西部沿岸
域（落部と八雲）で実施されてきた麻痺性貝毒プランク

トンのモニタリング結果を用い，32年間の海域環境とA.
tamarenseの長期変動の関係を検討し，本種の季節的消長
と環境要因との関係について整理した。第2節では室内培
養実験からA. tamarense栄養細胞の増殖に及ぼす温度と光
強度の影響を調べ，他海域のA. tamarense株との対比から
環境諸要因に対する噴火湾産A. tamarenseの増殖特性を明
らかにしようとした。第3節では現場調査と培養実験によっ
て沿岸域におけるA. tamarenseのシストについて発芽活性
の季節変化を調べ，噴火湾産A. tamarenseシストの発芽特
性を明らかにした。第4節ではこれらの知見を統合し，A.
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tamarenseの個体群動態について栄養細胞の増殖特性およ
びシストの発芽特性からの説明を試み，本種ブルーム形

成におけるシストの役割を考察した。第3章では，噴火湾

における沖合域堆積物中のA. tamarenseシストの鉛直分布
の特徴と発芽能力を明らかにし，本湾での発芽の履歴を

明らかにする試みを行った。第4章では，以上の成果を総

括し，噴火湾におけるA. tamarenseの生存戦略，及び今後
のA. tamarenseブルームの発生規模について論じると共に，
海底堆積物中に埋没している本種シストの持つ潜在的な

麻痺性貝毒の発生拡大の可能性についてリスクマネージ

メントの観点から検討を加えた。

第2章 噴火湾におけるAlexandrium tamarense の
個体群動態と生物学的特性

第1節 西部沿岸域におけるA. tamarense ブルーム

2-1-1 緒言

噴火湾における麻痺性貝毒プランクトンのモニタリン

グは北海道立水産試験場によって1981年にスタートした。

以来，モニタリングデータが積み重ねられている。その

間，1980年代から1990年代前半までは麻痺性貝毒によっ

て二枚貝類が高毒化した年代であり，1995年以降は麻痺

性貝毒の低毒化年代が続いている。1979年に噴火湾の沿

岸域におけるA. tamarenseの消長がはじめて南部湾口部の
砂原沖（水深68 m）で季節的に調査された結果，A.
tamarenseは4月下旬に表層に出現し，6月上旬に表層で最
大細胞数に達し（約3,800 cells L−1），分布層を10～30 m

層に移したのち8月には消失していることが判明した（西

浜ほか 1980）。このとき，本種の消長は好適な水温条件

（8～12℃）によって説明された。その後，モニタリング

データの積み重ねと広域分布調査等のデータ解析から，

本種ブルーム発生の条件は水温5～11℃，塩分31.5～33.0

psuであり，水温躍層の発達に伴う水塊の鉛直安定度の上

昇が重要であることが明らかとなった（Shimada et al.
1996，嶋田 2000）。また，嶋田（2000）は珪藻群集との

関連に着目し，本種の出現時期が春季珪藻ブルーム後に

相当することから，水理環境の好適化と珪藻が少ない生

物環境が本種ブルームの主要な発生条件であると指摘し

ている。2000年以降は本種ブルームの規模が小さな年が

続いている中で，本種の消長パターンと環境との関係は

充分に整理されていない。そこで，32年間にわたるモニ

タリングデータを概観し，本種のブルームの発生パター

ンと環境要因の変化との関係を整理した。

2-1-2 材料と方法

貝毒プランクトンモニタリングは1981年から1992年ま

では落部定点で，1993年から2012年までは八雲定点で実

施した（Fig. 3）。落部定点，八雲定点ともに水深約35

mである。調査は毎月1～2回，水温と塩分の観測とプラ

ンクトン計数用試料の採水が行われた。水温と塩分は1992

年以降の調査では原則としてCTD（Seabird SBE−19）を使

用した。1991年以前はバンドン採水後，水温はただちに

棒状温度計により計測し，塩分は塩分検定用試水を採取

した後，サリノメーター（渡部計器製作所 601MK−III）

で測定した。プランクトン計数用試水はバンドン採水後，

1 Lポリビンに採取した。試水は実験室に持ち帰ったのち，

ホウ砂で中性にした市販のホルマリン溶液（ホルムアル

デヒド37％）を試水1 Lに対して20 mlを添加して固定し

た。沈殿法により1 Lを10 mlに濃縮後，光学顕微鏡下で

一定量（1～2 ml）を観察し，A. tamarenseを計数した。本
章では水温，塩分およびA. tamarenseの計数結果を解析に
用いた。また，海水密度（σt）は水温と塩分から計算した。

モニタリングの実施機関は1981年から2009年までは北海

道立水産試験場，2010年以降は地方独立行政法人北海道

立総合研究機構水産研究本部である。使用したデータは

毎年の赤潮・特殊プランクトン予察調査報告書から引用

した（北海道 1982−2010，地方独立行政法人北海道立総

合研究機構・北海道 2011−2013）。

2-1-3 結果および考察

2-1-3-1 A. tamarense のブルームパターンの経年比較

A. tamarenseのブルームパターン解析のため，出現深度
に関わらず，その年最初に栄養細胞が観測された月を初

期個体群形成（S），最大細胞数を記録した月をブルーム

ピーク形成（P），栄養細胞が消失した月をブルーム消失

（E）に区分，整理し，ブルーム規模の指標としての最大

Fig. 3. Sampling stations of Hokkaido HAB (Harmful Algae
Bloom) monitoring program in coastal area of western
Funka Bay. Otoshibe station was from 1981 to 1992,
and Yakumo station is the present station since 1993.
Dotted lines indicate bottom depth (m).
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細胞数（MAX）とともに示した（Table 1）。モニタリング

記録には，1984年と1988年の秋以降にA. tamarenseの観察
結果が記載されている。このうち，1988年の秋のホタテ

ガイの毒化はA. catenellaによることが報告されており
（林 1989，1990），これがモニタリング記録として残され

ていると考えた。1984年についても同様の可能性があっ

たため，両年の秋以降に記録されているA. tamarenseの観

察結果は解析から除外した。

初期個体群形成は1～5月の間にあり，2，3月の観測例

がそれぞれ，全体の20，50％を占めた。ブルームピーク

形成は3～8月の間にあり，4，5，6月の観測例がそれぞれ，

全体の25，33，22％を占めた。ブルーム消失は4～10月の

間にあり，5，7，8月の観測例がそれぞれ，全体の16，34，

及び22％を占めた。1981～2012年の平均的なブルームパ

Table 1. Summary of A. tamarense bloom pattern from 1981 to 2012. S (hatched by light gray): the month
when A. tamarense was first detected in each year. P (hatched by gray): the month when the
maximum cell density was observed. E (hatched black and white letter): the month when A.
tamarense was absent. E*: Occurrences of A. tamarense were observed in autumn, but these
records were omitted, because these records might be the occurrences of A. catenella. MAX:
maximum density (cells L−1) in the A. tamarense bloom of each year. Sf, Pf and Ef mean the
number of monthly frequency of S, P and E, respectively.
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ターンは，初期個体群形成期（3月），増殖期（4月），ブ

ルームピーク形成期（5月），減少期（6月），ブルーム消

失期（7月）に区分できた。初期個体群形成は平均的な3

月を除いて1980年代には4，5月の観測例が5回（16％）

あるのに対して，1996年以降は，1，2月の観察例が6回

（19％）あり，近年，初期個体群形成の早い年が増えてい

る傾向が認められた。ブルームピーク形成月は1995年以

前には年によるバラツキが大きいのに対し，1996年以降

はおおむね4，5月に集中していた。ブルーム消失月も1995

年以前に比べて1996年以降は時期が早くなり，バラツキ

も小さかった。全体としては1996年以降，ブルーム期間

が早めにずれている傾向が認められる。

各年に出現したA. tamarenseの最大細胞数の推移をFig.
4に示した。最大細胞数が1,000 cells L−1を越える規模のブ

ルームは，1981年から1994年の間にのみ発生した。ブルー

ム規模とブルームパターンの関係を検討するため，各年

のブルームを最大細胞数により4つのタイプに区別した。

すなわち，最大細胞数 <100 cells L−1のケースを非ブルー

ム年，100 ＜ 最大細胞数 <1,000 cells L−1のケースを小規

模ブルーム年，1,000 ＜ 最大細胞数 <5,000 cells L−1の

ケースを中規模ブルーム年および5,000 cells L−1 ＜ 最大

細胞数のケースを大規模ブルーム年とした。非ブルーム

年，小規模ブルーム年，中規模ブルーム年および大規模

ブルーム年はそれぞれ，全体の31.3，43.8，12.3，9.4％で

あり，この32年間には非ブルーム年あるいは小規模ブルー

ム年となるケースが多かった（75％）。これらのうち，非

ブルーム年，小規模ブルーム年および中・大規模ブルー

ム年の3タイプについて，初期個体群形成（S），ブルーム

ピーク形成（P）とブルーム消失（E）の月別発生頻度を

Table 2にまとめた。非ブルーム年には，初期個体群形成

とブルームピーク形成時期はおおむね平均的な時期に発

生しているが，ブルーム消失時期が平均的な消失月（7

月）の前後の月にずれるケースが多かった。また，非ブ

ルーム年には，初期個体群形成月にブルームピークが記

録されているケースが散見された（Table 1, SP）。これは

初期個体群形成後のブルーム拡大に失敗したケースと考

えられる。小規模ブルーム年はいずれのフェーズも平均

的ブルームパターンに近かった。これは小規模ブルーム

年の発生頻度がこの32年間で最も高いためである。中・

大規模ブルーム年では，初期個体群形成時期が2,3月で比

較的早いケースが多かった（57.2％）。ブルームピーク形

成は平均より1～2ヶ月遅いケースが多かった。また，ブ

ルーム消失は7,8月であるケースが多かった（85.8％）。

中・大規模ブルームでは初期個体群形成からブルーム発

達までが順調に進んだ結果，平均的な（非ブルーム年・

Fig. 4. The variation in maximum cell densities of A.
tamarense blooms from 1981 to 2012 at Otoshibe
station (◇1981−1992) and Yakumo station (◆1993−
2012) in coastal area of western Funka Bay.

Table 2. Comparison of A. tamarense bloom patterns among no bloom years (A: maximum cell densities
< 1000 cells L−1), and middle−large bloom years (C: 1000 cells L−1 < maximum cell densities). S:
the month when A. tamarense first detected in each year. P: the month when the maximum cell
number was observed. E: the month when A. tamarense was absent. The numbers are frequencies
(%) of occurrence. Hatched numbers indicate the month when the highest frequency of the phases.
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小規模年を含む）ブルームパターンより1～2ヶ月程度の
長いブルーム期間を持つことになったと解釈できる。

A. tamarenseブルームは，水柱内における栄養細胞の出
現，増殖，維持，消失過程から成り立ち，それぞれの過

程は環境要因と自身の生理生態学的特性や生活史の影響

をうけ，毎年のブルームパターンを形成する。経年的な

ブルームパターンの比較により，1980年代に比べ2000
年代にはブルーム期間が早くなっていることが分かった。

また，非ブルーム年はブルームパターンに乱れが大きい

こと，小規模，中・大規模ブルーム年には比較的ブルー

ムパターンが安定し，中・大規模ブルーム年には増殖期

間が2～3ヶ月持続していることが明らかとなった。

2-1-3-2 A. tamarense のブルームと水温・塩分・密度と

の関係

1981年から2012年までの水柱平均水温と塩分の長期変
化をFig. 5に示した。水温は2～21℃の範囲で季節的な昇
降を繰り返しながら推移しているが，期間を通じた特定

のトレンドは認められなかった。塩分は1981, 1998, 2005
年を例外として31～34 psuの範囲で季節的な昇降を繰り
返しながら変動しているが，同様に期間を通じたトレン

ドはみられなかった。噴火湾における平均的な水温と塩

分の季節変化パターンを知るため，各々の平均値と標準

偏差の変化を示した（Fig. 6）。水柱平均水温は3月に最低
水温（平均2.8℃）となり，9月に最高水温（平均17.7℃）
を示した。海底直上の水温は4月以降10月まで水柱平均

水温よりも低めに推移し，最高水温も15℃程度である。
塩分は冬期に高く，12月に最大塩分（平均33.6 psu）とな
り，夏期に低く，7月に最低塩分（31.9 psu）となった。
A. tamarenseの平均的なブルームパターンの場合では，最
低水温期（3月）に初期個体群の形成があり，最低塩分期
（7月）にブルームピークの形成があることとなる。
A. tamarenseのブルーム期間を含む1月から8月の間に，

月別水温・塩分について経年的な何らかのトレンドがあ

るか否かを検討した。水温における偏差の月別経年変化

をみると（Fig. 7），3月に上昇のトレンドがあることが判っ
た。水温の上昇傾向は0.042℃年－1と見積もられ，1980
年代に比べて1990年代，2000年代はそれぞれ約0.4℃，0.8
℃上昇したことになる。海底直上の水温についても同様

に3月に上昇のトレンドが認められた。最低水温期の水温
が上昇傾向にあることはA. tamarenseの初期個体群の形成
に何らかの影響を及ぼしていると考えられ，A. tamarense
のブルーム期間そのものが1996年以降早まっていること
と関係する可能性がある。次に塩分における偏差の月別

経年変化をみると（Fig. 8），4月に上昇のトレンドがある
ことがわかった。塩分の上昇傾向は0.026 psu年－1であり，
1980年代に比べて1990年代，2000年代はそれぞれ約0.26，
0.52 psu上昇したことになる。例年，4月は塩分が下降す
る時期である（Fig. 6）。春の塩分低下は沿岸親潮系水の侵
入や雪解け水の流入などが要因となる（大谷 1979，1981，
長谷川・磯田 1997）。塩分の下降途中の4月のみに経年的
な塩分の上昇が認められたことから，陸水の流入や沿岸

Fig. 6. Monthly averaged water temperature of water column
(upper panel, ◆), bottom water temperature (upper
panel, △), and salinity of water column (lower panel)
collected at seven different depths from 1981 to 2012
in coastal area of western Funka Bay (Otoshibe
station: 1981−1992, Yakumo station: 1993−2012).
Vertical bars indicate the standard deviations.

Fig. 5. Long−term variations of water temperature (upper
panel) and salinity (lower panel) in western Funka
Bay from 1981 to 2012. Monthly data were averaged
for dates of seven different depths at Otoshibe
station (1981−1992) and Yakumo station (1993−
2012).
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Fig. 7. Long−term variations in deviation of monthly averaged water temperature in coastal area of western Funka Bay. Rising
trend of the temperature was detected in March with positive linear regression.
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Fig. 8. Long−term variations in deviation of monthly averaged salinity in coastal area of western Funka Bay. Rising trend of
salinity was detected in April with positive linear regression.
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親潮系水の侵入による海水希釈のタイミングが遅れてい

る可能性がある。4月はA. tamarenseの初期個体群の形成
からブルームピークに至る増殖期に相当しており（Table

1），4月の塩分上昇傾向は1996年以降のブルーム規模が小

さいことと関係し，ブルーム拡大にとってマイナス要因

となっていると考えられる。

A. tamarenseによるブルーム形成の至適環境を把握する
ため，非ブルーム年，小規模ブルーム年および中・大規

模ブルーム年別にT−S−Pダイアグラムを作成した（Fig.

9）。3つの区分に共通する初期個体群の形成条件は水温2

～6℃，塩分32.9～33.6 psuであった。小規模ブルーム年

にはより低塩分，高水温条件で初期個体群を形成してい

た。このことは初期個体群形成時期の遅れを示しており，

こういう年にはブルーム形成に失敗する傾向が著しい。

中・大規模ブルーム年のブルームピークの形成条件は水

温6～16℃，塩分30～33 psuであり，これに比較して小規

模ブルーム年では水温条件が低く，塩分条件が高いのは

初期個体群の形成からブルームピークまでの期間が短かっ

たことに起因する。このことから，中・大規模ブルーム

形成年の水温，塩分範囲がA. tamarenseブルームの至適環
境条件と判断できる。これらの値は西浜ほか（1979, 1980）

やShimada et al.（1996）が報告している値とよく一致する。
ブルーム形成には水柱の鉛直安定度が重要であること

から（嶋田2000），大規模ブルーム年（1984, 1989, 1994），

小規模ブルーム年ではあるが最近10年でブルームが比較

的大きかった年（2009）についてA. tamarenseの鉛直分布
と鉛直安定度との関連を検討した（Fig. 10）。大規模ブルー

ム年（1984, 1989, 1994）に共通するA. tamarenseの鉛直分
布の推移パターンは次のA～Eのようである。すなわち，

A：初期個体群の形成，B：0～10 m層を中心とした細胞

数の増加，C：全層での細胞数の増加，D：分布中心の中

層への移動，E：ブルームの急激な終了である。2009年の

小規模ブルームでは，初期個体群形成期の栄養細胞の分

布が0 mおよび30 m層に限られたこと，6月に細胞数が減

少してブルームが終息したことが大規模ブルーム年とは

異なる特徴であった。σ−tの分布をみると，各年ともに4,

5月に弱い密度躍層が一時的に形成され，1994年を除き，

6月には躍層が解消した。その後，7月には10 m以浅で顕

著な密度躍層が形成された。これに対して，1994年は4

月から緩やかに密度躍層が発達し，7月には10 m以浅で

顕著な密度躍層がみられた。

σ−tの分布とA. tamarenseの鉛直分布を対比させると，
初期個体群の形成期は水柱安定度が低く，海水の鉛直混

合期に相当する。それに続く増殖時期は1984，1989，1994

年には密度躍層が形成されており表層を中心に増殖した

が，2009年には密度躍層の形成が弱く中層（20 m層）に

分布の中心が認められた。1984と1989年の大規模ブルー

ムのピーク時には，密度躍層は一時的に解消され，栄養

細胞は全層に分布していた。1994年のブルームピーク時

には，栄養細胞は中層を中心に分布し，このとき著しい

密度躍層が発達していた。これらを模式的に示すと，大

規模ブルーム年（1984，1989）には6月の一時的な密度躍

層の解消が共通しており，上述のA～Eのフェーズが認め

られた（Fig. 11）。1994年には，一時的な密度躍層解消に

よる全層での細胞数増加のフェーズ（C）が欠落し，2009

年には一時的な密度躍層解消が例年より約1か月早いこと

により表層における細胞数増加のフェーズ（B）が短く，

亜表層での細胞数増加フェーズ（D）がなく消失してし

まったことが1984, 1989年と異なった。

西浜ほか（1980）は，本種のブルームが表層での増加

期と亜表層での増加期を持つことを観察し，本種の高密

度分布は好適水温（10～13℃）に規定されるため，表層

水温が13℃以上となるブルーム後期には分布の中心が亜

表層に移行すると説明した。嶋田（2000）は噴火湾にお

けるA. tamarenseの詳細な空間分布を調べ，ブルームの形
成には水温の好適条件とともに好適な光条件が必要なた

め，水温躍層の深度が比較的浅いことが沿岸域にブルー

ムの形成が限られている原因としている。A. tamarense
は鉛直混合期の1～3月に初期個体群を形成し，昇温によ

る密度躍層の発達時期の4～7月に増殖する。この時期の

水柱の鉛直安定条件は，昇温および陸水の流入や沿岸親

潮系水による海水希釈に加えて，時化による海水の攪乱

などにより不安定であり，季節的な密度躍層の発達や一

Fig. 9. T−S−P diagrams. Solid circle means cell density of
A. tamarense at the first detection. Dotted circle
means cell density at maximum cell density of A.
tamarense bloom. A: the cases of no bloom years
(maximum cell densities were <100), B: the cases of
small bloom years (maximum cell densities were 100
< <1000), C: the cases of middle and large bloom
years (maximum cell densities were >1000 cells L−1).

噴火湾におけるAlexandrium tamarenseの生態学的研究 １３



Fig. 10. Seasonal fluctuations of A. tamarense blooms with contour of sigma−t in large bloom years (maximum cell density >
5000 cells L−1): 1984 (A), 1989 (B), 1994 (C), and small bloom year (100 < maximum cell density < 1000 cells L−1):
2009 (D).
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時的な解消などのタイミングはブルーム形成に強く影響

することが示唆される。

Anderson（1998）は，沿岸域や汽水域など物理過程が複
雑な場所におけるA. tamarenseのブルーム動態には，物理
過程とともに本種のもつ遊泳力，鉛直移動，生理学的適

応などが複雑に関与するため，全体を理解するのが困難

なことを指摘している。噴火湾においても，東部海域（虻

田）と南部湾口海域（森）における本種の出現時期はほ

ぼ一致するものの，出現パターンおよび規模は西部海域

（落部，八雲）とは一致しない場合が多い（北海道立総合

研究機構・北海道 2007−2012）。噴火湾における海況は大
きく季節的に変化し，冬～春季にはオホーツク海の融氷

水を起源とした沿岸親潮水（亜寒帯系水：低温，低塩分）

が噴火湾に侵入し，夏～秋季には津軽暖流水（亜熱帯系

水：高温，高塩分）が湾内に侵入している（大谷 1981）。
夏季の噴火湾表層には低塩分水を抱えた時計回りの循環

流（恒流）が存在し（海洋気象台 1934，柏村 1963，大
谷 1971），その起源は4～5月に供給ピークを持つ河川か
らの流入水であることが分かっている（長谷川・磯田

1997）。しかし，それぞれのタイミングや強さは各年毎に
大きく変動し，これらが西部沿岸域の海況に強く影響す

る。噴火湾の西部沿岸域における大規模ブルームの動態

に共通点はあるものの，1つのパターンにあてはまらない
のは年々の海況の違いが大きいのが原因と考えられる。

一方，年々の環境変動に伴うブルーム形成規模の変化

とは異なる，ブルーム規模の劇的変化が認められた。す

なわち，1981～1995年に比べて，1996年以降のブルーム
規模は明らかに小さい年が続いている（Fig. 4）。このよう
な出現規模の劇的な変化は3月の水温上昇トレンドや4
月の塩分上昇トレンドでは説明できない。瀬戸内海では

劇的な赤潮発生件数の減少や形成種の交代が記録され，

その背景には陸域からの汚濁水排出規制の強化があるこ

とが知られている（Imai et al. 2006）。また，デンマーク
のMariager Fjordではこの100年間に見られたPseudo−
nitzschia属の種組成変化には人為的な窒素レベル増大が影
響していることが指摘されている（Lundholm et al. 2010）。
これらの例は環境要因の劇的変化が人為的にもたらされ

たものである。噴火湾海域においては，1970年代から1990
年代までの間に冬季のNO3濃度には年による変動はある
ものの，瀬戸内海のような栄養塩環境の劇的変化はなさ

そうである（Fig. 12）。他方，レジームシフトは地球規模
の環境変動であり，多くの浮類魚や底魚類の資源変動に

影響していることが指摘されている（Kawasaki 2002，二
平 2007）。Minobe（1997）は1900年以降，1924/25，1947/
48，1976/77，1989/90年に気候レジームシフトが発生した
とし，また，Yasunaka and Hanawa（2002）も1925/26，
1945/46，1956/57，1970/71，1976/77，1988/89年にレジーム
シフトが認められるとした。研究者によって若干の年度

のずれはあるものの，1988～1990年頃にレジームシフト
があったと考えられる。二平（2007）はレジームシフト
の影響が底魚資源量の増減に現れるには数年のタイムラ

グが必要であり，その理由として各魚種の資源状態と生

態学的特徴を挙げている。北海道における貝毒モニタリ

Fig. 11. Schematic diagrams of seasonal fluctuation pattern
of A. tamarense bloom and pycnocline developing
in coastal area of Funka Bay. 1984, 1989 (top panel),
1994 (middle panel), 2009 (bottom panel). A:
Formation of initial assemblage of vegetative cells,
B: Growth of the bloom in surface layer, C: Growth
of the bloom in all layers, D: Growth of the bloom
in subsurface layer. E: End of the bloom. Horizontal
bars indicate pycnocline and × mean no pycnocline.

Fig. 12. Long term variation of winter NO3 concentration in
coastal area of Funka Bay. *: data from Nishihama
(1982), **: data from Muroran−chiku Fisheries
Extension Office (1993), ***: data from Miyazono
(unpublished data) .
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ングでは1980～1990年初めの高毒化年代から1990年半ば

以降の低毒化年代へのシフトが観測されている（北海道

立水産試験場2000，工藤ほか2005）。そこでは全道的な現

象として，麻痺性貝毒原因プランクトン，Alexandrium
tamarenseの出現規模の縮小，下痢性貝毒原因プランクト
ン，Dinophysis fortiiの出現規模の縮小が認められている。
以上のことから，1988～1990年頃のレジームシフトは数

年のタイムラグののち，噴火湾を含む北海道沿岸におけ

る本種のブルーム形成に影響していた可能性がある。

第2節 噴火湾産Alexandrium tamarense の増殖特性

2-2-1 緒言

シストを形成する渦鞭毛藻のブルーム動態は，それぞ

れの種の持つ増殖生理学的特性，ならびに現場海域の環

境要因によってコントロールされるシストの発芽過程の

組み合わせにより，多様なパターンを持つと考えられる

（Anderson and Morel 1979, Anderson and Keafer 1985,

Ishikawa and Taniguchi 1996, 1997, Perez et al. 1998, Kim
and Han 2000, Kremp and Anderson 2000, Itakura and

Yamaguchi 2001, Kim et al. 2002）。噴火湾においてA.
tamarenseが出現する時の海洋環境，分布特性等について
は，現場調査によって多くの知見が得られている（西浜

ほか 1979, 1980, Uchida et al. 1980, Shimada et al. 1996,
嶋田2000）。第1節では，A. tamarenseブルームが小規模化
している近年も含めた32年間にわたるブルームのパター

ンについて整理し，現場において本種のブルームが観察

された時の水温と塩分の環境を明らかにした。しかし，

噴火湾産A. tamarenseの増殖特性についての知見としては，
増殖に及ぼす照度の影響試験（西浜・佐藤 1981）がある

にすぎない。多くの研究により，A. tamarenseが最大増殖
速度を発揮する温度条件は株毎に，また採集場所により

異なることが知られている（Yentsch et al. 1975, Watras
et al. 1982,石丸 1985, Su et al. 1993,山本ほか 1995，山本・
樽谷 1997）。噴火湾における本種のブルーム動態を理解す

るためには，噴火湾産株の基本的な増殖特性を明らかに

する必要がある。そこで本節では，本種の増殖に及ぼす

水温，光強度，および日長の影響について培養実験を行

い，他海域の株との増殖特性の比較を行った。

2-2-2 材料と方法

2-2-2-1 培養実験

実験に用いたA. tamarenseは，1995年11月に噴火湾の西
部に位置する八雲沖水深約35 m地点（Fig. 3）から得た海

底堆積物中のシストを発芽させ，ピペット洗浄法と対数

増殖期の植え継ぎを繰り返し，細菌による影響を最小限

に抑えたクローン株である。培地にはSW II−m培地（Sako

et al. 1990）を用いた。培地の塩分は30から32 psu，pH
は7.8となるようにそれぞれ蒸留水，希塩酸を用いて調節

した。培養容器にはガラス試験管（φ13 mm ×100 mm）を

用い，実験に使用したガラス器具類は十分に洗浄し，加

熱乾燥した。これに培地をそれぞれ5 ml加え，オートク

レーブ滅菌（121℃，20分）したものを実験に使用した。

2-2-2-2 増殖に及ぼす温度と光強度の影響

培養実験は人工気象室5室（コイトトロンFR−535a，小

糸製作所）を使用して行った。培養温度は噴火湾におけ

る本種の出現時期を想定して，3，5，10，15，18℃の5段階

に設定した。明暗周期は14−hL:10−hDに設定した。それぞ

れの温度条件の下で光強度を変えた2回の実験を行った。

1回目は弱い光強度，2回目は強い光強度を含む条件であ

る。培養条件の詳細はTable 3にまとめた。

光源には白色蛍光燈を用いた。それぞれの光強度は，

光源からの距離と黒色の遮光ネットを試験管にかぶせる

ことにより，2～7段階に調節した。

培養開始時および培養終了時に，それぞれの実験区に

おける光強度を光量子センサー（LI−COR社，LI−192SA）

によって測定し，その平均値を培養期間中の光強度とし

た。培養実験はそれぞれの条件で3本の試験管を用いて行っ

た。

各実験条件に馴致させるため，次のように継代培養を

行った。温度15℃，光強度約100 µmol photons m−2 s−1

の条件で培養したものから温度を1段階ずつ上昇あるいは

下降させた条件に展開した。その条件下での増殖を確認

し，次の温度条件に展開することを繰り返した。最終的

に光強度は約100 µmol photons m−2 s−1で，温度は3，5，10，

15，18℃の条件に展開した。それぞれの温度条件下で増殖

を確認できたものを前培養とした。前培養が対数増殖期

であることを確認して，それぞれの光強度条件へ展開し，

実験の本培養を開始した。増殖曲線の対数増殖期におけ

る傾きを得ることを目的としたため，1回目の試験では培

養が対数増殖期を経て定常期に至ることを確認したが，

Table 3. Temperature and light conditions in the culture
experiments.
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2回目の増殖実験では対数増殖が確認された場合には定常

期に至る前に実験を終了した。

2-2-2-3 増殖に及ぼす日長の影響

あらかじめ温度条件を5，10，15，18℃，明暗周期を14−

hL:10−hDに設定した4つの培養室において，それぞれ試

験管3本立ての前培養を行い，対数増殖期であることを確

認後，5℃では平均光強度112 μmol photons m−2 s−1，10

℃では85 μmol photons m−2 s−1，15℃では100 μmol photons

m−2 s−1，18℃では128 μmol photons m−2 s−1の光強度下で

培養実験を行った。培養実験は同一条件につき試験管3

本立てで行った。明暗条件は8−hL:16−hD, 10−hL:14−hD,

14−hL:10−hD, 16−hL:8−hDである。異なる明暗条件は，16

−hL:8−hDに設定した培養室において，それぞれの条件の

時間に暗箱を培養容器にかぶせることにより設定した。

2-2-2-4 増殖量の測定

本研究では，in vivoクロロフィル蛍光を測定することに
よってA. tamarenseの増殖過程をモニターした。この方法
を用いることにより，試験管中の培養を生かしたまま継

続して生物量の変化がモニターできるので，大量，迅速

な測定と同時に培養系の汚染もないという利点がある

（Brand et al. 1981）。
in vivoクロロフィル蛍光は10, 15, 18℃の温度条件では
2日ごとに，3, 5℃の条件では4日ごとに定時（11:00）に

撹拌してから蛍光光度計（Turner Designs社 Model 10）

を用いて測定した。

2-2-2-5 増殖速度の計算

事前に in vivoクロロフィル蛍光と細胞数の関係を次の
方法で求めた。温度15℃，約100 μmol photons m−2 s−1

の光強度において18本の培養を行い，in vivoクロロフィ
ル蛍光値の測定により誘導期，対数増殖期および定常期

を確認しながら，適宜，細胞数計数用のサンプリングを

行い，1.4％ホルマリン海水で固定したのち細胞数を計数

した。in vivoクロロフィル蛍光値（F）と細胞数密度（C）
との関係（Fig. 13）から（1）式を得た。

ln（C）＝ 1.244 ln（F）＋ 3.034 ‥‥（1）

（r＝0.995）

増殖速度は，実験で得られた対数増殖期の in vivoクロロ
フィル蛍光値を，（1）式を用いて変換した細胞数密度を，

次の（2）式に当てはめて最小自乗法により算出した。デー

タは3つの試験管による結果の平均値を採用した。

μ ＝ ln（Nt / N0）／ Δt ‥‥‥‥‥‥‥（2）

ここで，

N0：対数増殖初期の細胞数密度（cells ml−1）

Nt：対数増殖終期の細胞数密度（cells ml−1）

Δt：対数増殖の期間（d）

である。

増殖速度（μ）と光強度（I）の関係を知るために，直角

双曲線モデル（Lederman and Tett 1981）を改変した（3）

式（山本ほか1995，山本・樽谷1997）に非線形最小自乗法

で近似して，各パラメータ（μm, Ks, I0）を求めた。

μ ＝ μm ×（I−I0）／（（Ks−I0）＋（I−I0））‥（3）

ここで，

μ ：増殖速度（divisions d−1）

I ：光強度（μmol photons m−2 s−1）

I0 ：光強度の閾値；増殖速度がゼロとなる時の光強度

（μmol photons m−2 s−1）

μm：最大増殖速度（divisions d−1）

Ks：μm／2を与える光強度（μmol photons m−2 s−1）

2-2-2-6 現場の水中光の観測

現場における水中光の経時変化を知るために，水中光

量子計（Li−cor社 LI−192SA）を用いて，1996年4月か

ら1998年7月まで，原則として毎月1回，八雲定点（Fig.

3）における光強度の観測を行った。天候によって海面直

上に達する光強度が変化するため，船上で海面直上の光

強度を同時に測定した。海面下1，5，10，20，30 m深の光

Fig. 13. Correlation between in vivo chlorophyll a
fluorescence and cell density of A. tamarense.
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強度は，海面直上の光強度に対する各深度における相対

強度（＝100×水中光強度／海面直上光強度）として計算

した。

2-2-3 結果

2-2-3-1 増殖に及ぼす水温と光強度の影響

それぞれの培養温度において異なる光強度条件下で培

養して得られたA. tamarenseの細胞数密度の変化を，1
回目の試験についてはFig. 14に，2回目の試験については

Fig. 15に示した。弱光条件下では，培養温度が5℃以上の

場合には光強度が強くなるにつれて増殖速度は大きくな

る傾向があった（Fig. 14 B−E）。温度3℃のときには光強

度と増殖速度の関係は明確ではなかったが，光強度13 µmol

photons m−2 s−1の時にはゆるやかに増加した（Fig. 14 A）。

強い光強度を含む条件での試験では，1回目の培養結果を

踏まえて，対数増殖期の増殖速度が安定したところで試

験を終了したため，10℃以上の温度設定の試験では，培

養期間は10日までとした（Fig. 15 C−E）。3℃と5℃では

光強度に関わらず，培養開始から5日程度の誘導期ののち

対数増殖期となった（Fig. 15 A−B）。

温度10, 15, 18℃では弱光条件で4日程度の誘導期があっ

たが，30～50 µmol photons m−2 s−1の強い光条件では培養

開始1日目から対数増殖期となった（Fig.15 C−E）。10～

18℃における強い光強度条件では増殖速度の減少はみら

れず，約600 µmol photons m−2 s−1で強光阻害がないこと

がわかった。

これらの細胞数変化から得られた各温度における増殖

速度（µ）と光強度（I）との関係をFig. 16に示した。両

Fig. 14. Growth in cell density of A. tamarense at different temperature under low light intensities. Temperature conditions were
A: 3℃, B: 5℃, C: 10℃, D: 15℃, E: 18℃.
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Fig. 15. Growth in cell density of A. tamarense at different temperature under low−high light intensities. Temperature conditions
were A: 3℃, B: 5℃, C: 10℃, D: 15℃, E: 18℃.
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Fig. 16. Correlation between light intensities and growth rates of A. tamarense at various temperatures. The formulas in each
panel indicate approximation modified rectangular hyperbola model. All correlations were positively significant (r >
0.95). Temperatures of A: 3℃, B: 5℃, C: 10℃, D: 15℃, E: 18℃.
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者の関係は直角双曲線モデルの改変式により，それぞれ

以下の（4）～（8）の式で示すことができた。

3℃: µ＝ 0.19（I − 3.51）／（I + 6.22）（r2 ＝ 0.92） ‥‥（4）
5℃: µ＝ 0.26（I −2.65）／（I + 15.86）（r2 ＝ 0.92）‥‥（5）
10℃: µ＝ 0.47（I − 3.85）／（I + 31.65）（r2 ＝ 0.97） ‥（6）
15℃: µ＝ 0.48（I − 3.90）／（I + 24.97）（r2 ＝ 0.94） ‥（7）
18℃: µ＝ 0.47（I − 4.46）／（I + 26.49）（r2 ＝ 0.91） ‥（8）

上記の式から得られた最大増殖速度，反飽和定数，及

び光強度の閾値についての各パラメーター値と水温との

関係をFig. 17に示した。各温度における最大増殖速度
（µm）は0.186～0.479 divisions d−1の範囲にあり，温度15
℃で最大となったが，10～18℃の間ではほぼ同じ値であっ
た。最大増殖速度の1／2を与える光強度（Ks）は13.3～39.3
µmol photons m−2 s−1の範囲にあり，10℃で最大となった。
10℃以上では値が小さくなった。各温度における光強度
の閾値（I0）は2.7～4.5 µmol photons m−2 s−1の範囲にあり，
いずれの温度でも非常に弱い光強度であった。

2-2-3-2 増殖に及ぼす日長の影響

それぞれの培養温度における増殖速度と日長との関係

をFig.18 Aに示した。いずれの温度においても日長が長く
なると増殖速度は直線的に増加する傾向が認められた。

日長の増加に対する増殖速度の変化は10℃のとき最も大
きく，10℃以上では，日長の相違に対する増殖速度の変
化は小さくなった。10℃では日長8時間と16時間での増
殖速度は約1.5倍異なった。日長14時間における各水温で
の増殖速度を1とした場合の比増殖速度と，日長との関係
をFig. 18 Bに示した。比増殖速度でみると，5℃のときに
最も変化が大きく，10時間と16時間における増殖速度は

Fig. 17. Correlations between temperature and maximum
growth rates (µm: A), half saturation constants (Ks:
B), threshold values of irradiance (I0: C) of A.
tamarense isolated from Funka Bay obtained with
the culture experiments under different light
intensities at different temperatures.

Fig. 18. Correlation between day length (DL) and growth rates (A: GR) and relative growth rate (B: RG) of A. tamarense under
different temperature conditions. Relative growth rates were calculated as follows: RGDL=GRDL/GR14. Regression lines
were significant (p < 0.01). △ 5℃ , ◇ 10℃ , ＋ 15℃ , □ 18℃.

噴火湾におけるAlexandrium tamarenseの生態学的研究 ２１



約6倍異なった。比増殖速度の変化が大きいのは低温域で

の増殖速度が極めて低いためである。

2-2-3-3 現場の水中光の経時変化

八雲定点における1996年から1998年までの1～7月に観

測した海面直上光の透過率をFig. 19に示した。調査月や

調査日の条件によって海中の懸濁物の状況が異なるため，

光の減衰傾向は異なったが，月別の光条件の特徴を比較

するため，3年間の平均値（1, 2月は2年間）をTable 4

に示した。期間を通して，海面から入射した光は水面下

1mで50.2～76.0％に減衰し，水深10 mでは入射光の約10

％程度（3.4～18.7％）になった。光の減衰が大きかった

のは3月であり，水深5 mで入射光の10％程度まで減衰し

た。これに対して2月と7月には光の減衰が小さく，水深

30 mでも入射光の1％以上が到達した。

2-2-4 考察

2-2-4-1 水温と増殖速度

室内実験の結果から，噴火湾産のA. tamarenseは3℃か

ら18℃までの広い温度範囲で増殖できることが示された。

実験では10～18℃のとき最大増殖速度（µm）は0.4

divisions day−1を越え，10℃以上ではほとんど値に差は認

められなかった。一方，3℃と5℃の低温条件下でも増殖

が確認され，最大増殖速度はそれぞれ，10℃の場合の40,

55％に相当した。これまで噴火湾で行われた調査によれ

ば，本種は水温10～13℃の層に高密度に分布するが（西

浜ほか 1980），5℃前後の低水温のときにも高密度に出現

する場合のあることが報告されている（西浜・佐藤 1981）。

3～5℃の低水温下でも増殖できるという本研究の結果は

第1節で述べた初期個体群形成期の水温条件が2～6℃で

あることを裏付けるものである。他方，現場観察ではA.
tamarenseの増殖至適水温の上限が10～16℃である（西浜
ほか 1980，嶋田 2000，第2章第1節）が，本実験では18℃

まで増殖速度が大きいことが明らかとなった。このため，

現場におけるブルーム形成時の水温上限が16℃にとどまっ

ている理由は温度に対する本種の増殖特性からは説明で

きない。A. tamarenseとA. catenellaでは，有性生殖はブルー
ムにおける個体群規模が最大となる前に誘導されること

Fig. 19. Correlation between transparency (%) and depth (m) at Yakumo station from January to July in 1996−1998. No
observation was carried out in January and February in 1996.
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が観察されており（Anderson et al. 1983, Takeuchi et al.
1995），このことから，ブルーム中に発生する有性生殖に

よる大規模なシスト形成がブルーム消失の重要な要因で

あると指摘されている（Anderson 1998）。広島湾における

A. tamarenseの個体群動態においては，海底直上水温が
14℃を超えると栄養細胞数が急激に減少することが観察

され（Itakura and Yamaguchi 2001），水柱内の水温との対

応では，細胞数の急減は14～17℃の範囲内で発生してい

る（Itakura et al. 2002）。他方，Nagai et al.（2004）は，培
養環境下において広島湾産A. tamarenseのシスト形成の至
適水温が14℃付近であることを示し，広島湾において観

察されている現場水温が15℃を超えるとブルームが消失

する現象は活発なシスト形成によることを示唆している。

噴火湾においても，ブルームピークの形成適水温の14

℃付近を超えるとシスト形成が活発となり，その結果と

してブルーム消失をもたらしていると考えられる。

本種の最大増殖速度をもたらす温度条件は採集場所に

よる株の違いで異なると報じられている。北米東海岸産

株は0～24℃の範囲で増殖でき，15～22℃が最大増殖速度

をもたらす温度である（Yentsch et al. 1975, Watras et al.
1982）。大船渡湾産株は6.5～17.5℃の範囲で増殖可能であ

り，最大増殖速度を与える温度は17.5℃であった（石丸

1985）。三河湾産の株では増殖可能範囲は5～25℃であり，

最大増殖速度は温度15℃で観察された（山本ほか 1995）。

広島湾株の場合は5～25℃の範囲で増殖でき，15～20℃が

最大増殖速度をもたらす温度であったという（山本・樽

谷1997）。さらに，台湾産株の最大増殖速度をもたらす温

度は28℃（Su et al. 1993）という報告もあり，本種の増殖
の最適温度条件はそれぞれの株の分布する地理的な水温

環境に適応していると思われる。噴火湾産株は3～5℃と

いう低水温条件下でも増殖でき，10℃という比較的低い

水温帯から最適増殖速度に達することができることから，

寒冷な環境に適応した増殖特性を持っているといえる。

2-2-4-2 光条件と増殖速度

本種の増殖に必要な光強度（閾値：I0）についてはアメ

リカ北東部のボストン近郊Gloucesterで分離された株では

35 µmol photons m−2 s−1（Langdon 1987），三河湾産株では

45 µmol photons m−2 s−1（山本ほか1995），広島湾産株では

76 µmol photons m−2 s−1（山本・樽谷1997）という光強度

の閾値（I0）が報告されており，本種の増殖には比較的高

い光強度が必要であることが指摘されている（山本・樽

谷1997）。しかし，本研究の光－増殖曲線から求めたそれ

ぞれの培養温度における噴火湾産株の I0は2.7～4.5 µmol

photons m−2 s−1の範囲にあり，これまでの報告に比べて低

い光強度条件で増殖し，低光強度環境に適応した増殖特

性を持っているといえる。

室蘭における午前11時から午後1時までの全天日射量

の月平均値（1993～1997）は，おおよそ2月の1.5 MJ m−2

h−1から3月の2 MJ m−2 h−1に増加し，その後7月までは2

MJ m−2 h−1前後で推移する（気象庁1996, 1997, 1998）。光

条件が大きく好転する2月から3月の期間はA. tamarense
の初期個体群の形成期に相当する（Table 1）。光条件の好

転は栄養細胞の増殖チャンスの増大に貢献するので，3

月に初期個体群の形成頻度が高い理由の一つに光条件の

好転を挙げることができる。

噴火湾においてA. tamarenseが高密度で出現した1978
年から1981年には，本種は2～3月に表層（0～10 m層）

で初期個体群を形成したのち，6～7月には表層から消失

して中層（20～30 m層）で細胞数密度の高い個体群を形

成するという鉛直分布の経時変化パターンを示した（西

浜 ほ か 1979，1980，Uchida et al. 1980，西 浜・佐 藤
1981）。第1節で示したとおり，1981年以降の大規模ブルー

ム年のうち，6月に密度躍層が発達した1994年にA.
tamarenseは4～5月に表層（0～10 m層）を中心に分布し，
6月には中層（10～30 m層）へ分布の中心を移動させてお

り（Fig. 11），これら知見とよく一致する。全天日射量

（気象庁 1996，1997，1998）を光強度に換算すると

（Thimijan and Heins 1983），A. tamarenseの個体群が表層に

Table 4. Relative radiation decrease (%) at different depths (m) from sea surface at Yakumo station from
January to July. Average of observation data from 1996 to 1998 were shown.
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分布中心のある2月から高密度層が中層に形成される6

～7月には海面直上における光強度は938～1,250 µmol

photons m−2 s−1の間を変化することになる。噴火湾産A.
tamarenseの光強度の閾値（I0）約3～4 µmol photons m−2

s−1は海面直上の光強度の約0.3～0.4％に相当する。この

値と八雲沖定点で実測した光の透過率から見積もった本

種の増殖可能な限界水深は，3，4月を除いて30 mよりも

深い水深となり（Table 4），水深30 m付近は増殖可能な深

度となる。これらの見積もりは日中最も光が強くなる時

間帯の月平均値を基準に計算されたため，実際にはある

程度過大評価している可能性がある。しかし，6～7月に

A. tamarenseが高密度に分布する噴火湾沿岸域の水深20
～30 m層は十分増殖可能な光条件であると考えられる。

また，水深1～10 m層での光強度は38～620 µmol photons

m−2 s−1と見積もられるので，密度躍層が発達した6～7

月の表層は本種の増殖にとって好適な環境と言える。こ

のため，6～7月に本種が表層から消失するのは光条件か

らの説明はできない。この現象も温度条件と同様，本種

の生活史などの生物学的要因を考慮する必要がある。

日長変化に対する増殖速度の差は水温10℃のとき大き

く，日長が14時間から16時間となった場合に増殖速度は

約1.1倍に大きくなった（Fig. 18 A）。第1節で示したとお

り，噴火湾における平均的なブルームのピーク形成は6

月である（Table 1）。札幌の日長は4月下旬に約14時間，

6月下旬に約15時間20分である（国立天文台 1996）。こ

れらのことから，本種の増殖速度は日長の影響で4月に比

べて6月には約1.1倍早くなることになる。本種の高密度

群の形成が6月を中心にみられることはこのこととよく一

致し，噴火湾における本種の高密度群の形成は長日によ

る増殖速度の上昇によっても支えられていると考えられ

る。他方，Fig. 18 Bに示した比増殖速度についてみると，

水温5℃の条件では，増殖速度が極めて遅いために日長16

時間の増殖速度は10時間のときの約6倍となり，日長変

化に対する増殖速度の変化は大きかった。噴火湾西部沿

岸域において平均水温が5℃となるのは4～5月であり，

年による違いも小さい（Fig. 6）。この時期の札幌の日長は

約13時間から15時間まで変化する（国立天文台 1996）。

このため，現場で想定される増殖速度への日長の影響は

約1.4倍となり，初期個体群からブルームの形成，維持へ

の日長の影響は無視できない。

第3節 噴火湾産 A. tamarense シストの発芽特性

2-3-1 緒言

A. tamarenseは終生をプランクトンとして過ごすのでは
なく，生活史の中に底生性のシスト期とプランクトン性

の栄養細胞期を持つ，一時性プランクトン（meroplankton）

である（Fig. 2）。噴火湾では，1年の約5ヶ月をプランク

トンとして水柱で過ごし，残りの7ヶ月をシストとして海

底で過ごす（Table 1）。シストを形成するAlexandrium属
の種のブルーム形成においては，堆積物中のシストの発

芽が水柱への栄養細胞の接種機能を果たすと考えられて

いる（Anderson 1998）。噴火湾におけるA. tamarenseの生
態に関する研究は麻痺性貝毒の発生時期の予知予察を目

的とするため，これまで主に栄養細胞個体群に注目した

研究が行われてきた。その結果，本種の増殖に適した環

境条件や分布パターン等に関する知見が蓄積されてきた

（西浜ほか 1979，1980，西浜・佐藤 1981，Shimada et al.
1996）。また，シードについての知見を得るため，シスト

密度調査が行われている（福代 1980，パスコ（株）1991，

金子ほか 1993，1994，1995，Shimada and Miyazono

2005）。しかしながら，本種のブルーム形成とシストの発

芽生態との関係を繋ぐための研究はない。植物プランク

トンのシストの休眠や発芽のサイクルは，外的環境と生

物自身の休眠状態を反映して進む（今井 1990，板倉

2007）。すなわち，新たに形成されたシストは内因性休眠

の状態にあり，そのままの状態では発芽に好適な環境条

件下におかれても発芽はできない。発芽可能な状態にな

る（＝成熟する）には，ある環境である一定の時間が必

要とされ，その長さ（内因性休眠期間）は種によって異

なると同時に生息する環境条件（特に水温）によっても

変化する（e.g. Wall and Dale 1968, Dale et al. 1978,
Anderson 1980, Kim and Han 2000）。内因性休眠期を終え

た成熟シストは環境条件が好適であれば発芽するが，環

境条件が不適（たとえば貧酸素）であれば発芽は抑制さ

れ，この状態を外因性休眠と称する。A. tamarenseについ
ては内因性休眠と外因性休眠の存在が知られている

（Anderson 1998）。温度は発芽にとって基本的な刺激要因

であり，季節的な水温上昇や下降の中で生じる発芽適温

域（temperature window）内で発芽活性が高くなる

（Anderson and Morel 1979, Anderson 1980, Itakura and

Yamaguchi 2001）。このように，A. tamarenseシストの発芽
は内因的休眠と外因的休眠および temperature windowに

よってコントロールされていると考えられる。噴火湾で

はここ数年，本種のブルームが小規模化しており，麻痺

性貝毒の発生規模も縮小の傾向にある。こうしたブルー

ムの動態は，栄養細胞の生理特性や栄養細胞の動態だけ

では十分説明できないので，シストの挙動も含めた動態

研究が必要である（Anderson and Morel 1979, Anderson

and Keafer 1985, Ishikawa and Taniguchi 1996, 1997, Perez

et al. 1998, Kim and Han 2000, Kremp and Anderson 2000,
Itakura and Yamaguchi 2001, 2005）。そこで本節において

は，噴火湾沿岸の海底堆積物中における本種のシスト密
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度および発芽活性の季節変化を調査し，シストの発芽特

性を明らかにすることを目的とした。

2-3-2 材料と方法

2-3-2-1 海底堆積物の採集と処理

1996年4月から1997年3月まで，噴火湾西部に位置する

八雲沖3マイルの地点（Fig. 3，距岸8km，水深35m）を

定点として，毎月1回海底堆積物の採集を行った。採集に

はTFO式採泥器（内径1.5cm，離合社）を使用した。得ら

れたコアは船上にて上下をゴム栓で止め，直立させたま

ま保冷剤により冷却しながら実験室に持ち帰った。実験

室では，コアパイプの上澄み液を除去した後，押し出し

棒により柱状堆積物を徐々に押しだし，表層から3cm

毎の4層に区分して12cm深まで取り分けた。切り出した

柱状試料はスチロール軟膏瓶に入れ，よく混合した後，

シスト密度の計数および培養試験に用いた。

1997年7月にはシストの鉛直分布をより詳細に知るため，

得られた柱状試料を表層から1cm毎の15層に区分し，シ

ストの計数を実施した。

2-3-2-2 シスト密度の計数

シスト密度の計数には均質に混合した試料0.3～0.5 g

を使用した。蒸留水に懸濁させた試料はナイロンメッシュ

を張った篩を用いて，100 µm以上の粒子を除去し，10

µm目合いの篩で受けた。つぎに超音波処理しながら蒸留

水で洗い，目合いを抜ける粒子をできるだけ除去して，

最終的に10～100 µmの画分を10 ml試験管に集めた。こ

れをグルタールアルデヒドによる固定およびメタノール

によるクロロフィル除去を行った後，プリムリンによっ

て染色したのち（Yamaguchi et al. 1995），10 mlに定容し，
落射蛍光顕微鏡下でカプセル状の形状を有するA. tamarense
のシストと判別されるシストを計数した。計数には定容

試料の1/5から1/10を使用した。空のシストについては計

数から除外した。

2-3-2-3 シストの発芽活性の見積もり

本研究では，現場におけるシストの発芽活性を見積も

るために，サンプル採集から発芽試験までにできるだけ

人為的操作が加わらない，10日間のバッチ培養による方

法を採用した。発芽適水温を明らかにするために，培養

温度を1，3，5，10，15，18℃の6段階に設定し，噴火湾で

A. tamarenseが出現する1月から7月までの7カ月について
発芽試験を行った。1年を通じた発芽特性を知るため，発

芽適水温および採集時期の海底直上水温を設定し，培養

発芽実験を周年にわたって行った。培養試験はそれぞれ

の温度設定に対して3本立てで実験を行った。培養試験に

は300 ml容三角フラスコを使用した（Fig. 20）。あらかじ

め，調査地点から採集してきた現場海水をGF/Cガラス繊

維フィルターで濾過したものを用意し，培養温度に調温

しておいた。このため，培養実験に使用した海水は現場

海水である。採泥の当日，実験室に戻ったのち，濾過海

水150 mlを培養フラスコに加え，軟膏瓶で均質化した試

料の一部（0.3～0.5 g）を懸濁させ，直ちに培養を開始し

た。発芽細胞は海水中に泳ぎ出すので，泥を巻き上げな

いように上澄み液を採取し，その中の栄養細胞を計数す

ることによって発芽細胞を毎日計数した。発芽細胞は下

記の基準によって識別した。上澄み液はFig. 19に示した

パスツールピペットを加工し，円形カバーグラスを貼り

付けたJ字型サイフォンにより毎日回収し，培養フラスコ

には調温した濾過海水をその都度追加して培養を継続し

た。フラスコ中の海水に対する上澄み海水の回収率は毎

回約70％であった。したがって3日で培養の97％が回収

されることになる。発芽活性は10日間の培養の結果から

求めたので，9，10日目に発芽した後，底泥付近に分布し

た栄養細胞は計数されなかった可能性がある。しかし，

培養期間中の観察では，発芽後の栄養細胞は活発に遊泳

しており，その多くは回収された上澄み液中に分布した

と考えられる。10日間の培養が終了したのち，直ちに培

Fig. 20. Experimental vessel and sampling method of
supernatant of the sediment culture. A: 300 ml
conical flask, B: silicone rubber cap, C: siphon made
from Pasteur pipette to collect supernatant of the
culture, D: silicone tube, E: sieve with 10 µm
opening nylon mesh to collect germinated cells in
the supernatant, F: Pasteur pipette with tip of bended
j−shape, G: circular cover glass attached for
protecting from the suction of resuspended
sediments.
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養フラスコ内の底泥を回収し，底泥に残ったシスト数を

残存シストとしてYamaguchi et al.（1995）の方法で直接計
数した。10日間の培養期間中に発芽したシストの割合を
発芽活性と定義し，（9）式によって計算した。

発芽活性（％ 10−days−1）＝ 100 × 発芽細胞数 ／

（発芽細胞数＋残存シスト数） ‥‥（9）

噴火湾では，1988年にA. catenellaが出現したことがあ
る（林 1989，1990，Noguchi et al. 1990）が，1978年以降
の麻痺性貝毒発生のほとんどがA. tamarenseの出現による
ものであること（北海道立水産試験場 2000），および予
備実験で発芽した栄養細胞を同定したところ，全てがA.
tamarenseであったことから，本研究ではA. tamarense型の
形状を示すシストをA. tamarenseのシストとして扱った。

2-3-2-4 発芽細胞の種同定

シストから発芽し泳ぎ出した細胞は，分裂により細胞

数を増加させるため，10日間の連続したバッチ培養では
発芽細胞とその後に分裂した細胞とを区別する必要があ

る。A. tamarenseの発芽直後の細胞は通常の栄養細胞に比
べてサイズが大きく，細胞色の褐色も濃い。基本的には

こうした細胞を発芽細胞として計数対象とした。しかし，

ここで使用したバッチ培養法では3日で培養液のほぼ全量
が交換されるので，その間の細胞分裂によるサイズや色

が変化したものについては計数から除外される可能性が

高い。発芽直前のシストはred bodyといわれる赤いスポッ
トを持つため，発芽間近のシストの指標となる（Anderson
and Keafer 1985, Itakura and Yamaguchi 2001）。シストの
red bodyは発芽後の細胞に受け継がれ，分裂したのちも1
個の娘細胞に引き継がれることが知られている。予備試

験により，red bodyをもつシスト20個から発芽した細胞
18個に red bodyが受け継がれ，48時間後には分裂中の連
鎖した後部の娘細胞にred bodyが受け継がれていることを
確認した。噴火湾産のA. tamarenseは最大1日に0.48 回
分裂するので（第2章第2節），red bodyの存在によって発
芽細胞を発芽後3日は十分追跡できる。そこで，発芽直後
の大型細胞およびred bodyを持つ栄養細胞を発芽細胞と定
めた。

2-3-3 結果

2-3-3-1 シスト密度の季節変化

堆積物コアサンプルを3 cm毎に4層に区分したそれぞ
れの層におけるシスト密度の季節変化をFig. 21に示した。
シスト密度は0～3 cm層では186～365 cysts g−1 wet sediment
（g−1 ws），3～6 cm層では406～1,157 cysts g−1 ws，6～9

cm層では211～736 cysts g−1 ws，9～12 cm層では90～377
cysts g−1 wsの間にあった。各層における各月のシスト密
度の値の範囲は，最大でそれぞれ2.0，2.9，3.5，4.2倍の違
いがあったものの，季節性は認められなかった。シスト

密度の違いには，コアサンプル毎の不均一さの影響の可

能性も含まれる。調査地点の底質は駒ヶ岳や有珠山の噴

火に由来する軽石等を含む泥場であり，表面の0～6 cm
層に比べて，6～12 cm層に軽石が多く含まれた。ときお
り見られた大きな密度の変化は軽石の混入による底泥粒

子の不均一さも一因であると考えられる。

2-3-3-2 シスト密度の堆積物中の鉛直分布

1997年7月に行ったシスト密度の詳しい鉛直分布をみる
と（Fig. 22 left），シスト密度は鉛直的に大きく変化し，
4～7 cm層と12～14 cm層に密度極大がみられた。4～7
cm層のシスト密度が最も高く，0～2 cm層の約3倍であっ
た。これらの結果は周年調査の平均値でみたシストの鉛

直分布（Fig. 22 right）とよく一致した。周年調査ではコ
アサンプルの採取深度が浅いため，4～7 cm層の極大しか
検出されなかったが，噴火湾の西海域沿岸部では堆積物

表層以外にA. tamarenseシスト密度の極大が複数存在して
いる可能性がある。

Fig. 21. Seasonal changes of A. tamarense cyst densities in
four depth layers of sediment samples collected at
Yakumo station. A: 0−3 cm, B: 3−6 cm, C: 6−9 cm,
D: 9−12 cm layers.
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2-3-3-3 発芽活性と温度の関係

1月から7月まで，6段階の温度設定で行った月別発芽
試験の結果をFig. 23に示した。発芽率は5℃以下の温度で
低くなり，その傾向は各月とも共通していた。温度が10
℃以上のときの温度に対する発芽応答は月によって大き

く異なった。3月と4月には10℃と比べて15,18℃におけ
る発芽率は高かったが，その他の月では，10℃に比べて
15,18℃の発芽率は低下した。いずれの月も他の温度条件
とは異なり10℃では相対的に高い発芽率が認められたた
め，10℃を発芽適水温とみなし以下の実験に適用した。
各水温条件間の発芽率を直線的に内挿することで発芽率

が50 % 10−days−1を越えた温度範囲を temperature window
（発芽適水温域）とみなすならば，噴火湾産A. tamarense
シストにおける発芽の temperature windowの下限は約7
℃，上限は18℃（18℃以上の可能性あり）と判断された。

Fig. 22. Vertical profiles of A. tamarense cyst density at
Yakumo station. Left: the cyst density at every 1 cm
depth layer from 0 to 15 cm sediment core collected
in July, 1997. Right: the average cyst density at
every 3 cm depth layer from 0 to 12 cm sediment
core collected monthly from April, 1996 to March,
1997. Horizontal bars indicate the standard deviation
(n = 11).

Fig. 23. Effects of temperature (℃) on germination activity of A. tamarense cysts in surface sediment (0−3 cm depth) collected
from April to July in 1996 and from January to March in 1997 at Yakumo station. Incubation was made for 10 days
under light cycle of 14−h light: 10−h dark.
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2-3-3-4 A. tamarense シストにおける発芽活性の季節変化

発芽適水温（10℃）におけるシストの発芽活性の季節

変化を，シストの分布層別に示した（Fig. 24）。分布層に

関わらずシストの発芽活性には顕著な季節性が認められ

た。シストの発芽は1月から検出されるようになり，2

月から5月まで発芽活性（10日間の発芽率）は約80 % 10

−days−1以上と高かった。6月と7月には発芽活性は低下し，

8月から12月まで発芽活性は0～1.2 % 10−days−1と低かっ

た。このことから，噴火湾におけるシストの生理的に発

芽活性の高い時期は2～5月の4か月間であり，6月と7

月は発芽可能な時期と判断された。

現場の海底直上水温の推移と，現場水温におけるシス

トの発芽活性の季節変化をシストの堆積物中の分布層別

に示した（Fig. 25）。海底直上水温は10月の11.4℃と3

月の2.5℃の間を変化した。深度0～3 cm層のシストの発

芽活性には適水温下のシストと同様に，顕著な季節性が

認められたが，発芽率は最大4.3 % 10−days−1と適水温下

に比べて低かった。一方，3 cm以深のシストは発芽率が

周年低く，0～1 % 10−days−1の間であった。

2-3-4 考察

2-3-4-1 シスト密度の季節変化

調査定点における堆積物表層のシスト密度には，顕著

な季節変化が認められなかった（Fig. 21 A）。和歌山県の

田辺湾では堆積物表層（厚さ1 cm）中のAlexandrium
catenellaのシスト群において，発芽によるシスト密度の減
少と水柱の栄養細胞のシスト形成による堆積物底泥中の

シスト密度の増加が観察されており，顕著なシストの季

節的増減は，最大密度が106 cells L−1に達する栄養細胞密

度の大きな消長と関係していることが指摘されている（竹

内ほか 1990）。A. tamarenseにおいても同様に，栄養細胞
のブルーム形成とブルーム消失に伴うシスト形成による

堆積物表面のシスト密度の増加が報告されている（Perez

et al. 1998, Kim et al. 2002）。これらの報告におけるA.
tamarenseブルームの最大細胞数密度は104～105 cells L−1

であった。他方，1996年の八雲定点におけるA. tamarense
の最大栄養細胞数は230 cells L−1とはるかに低密度であり，

小規模ブルーム年と見做された（Table 3）。また，現場水

Fig. 25. Changes in bottom water temperature at Yakumo
station from April, 1996 to March, 1997 (A) and
seasonal changes in germination activity of A.
tamarense cysts after 10 days batch culture
incubation under in situ bottom temperature, light
cycle of 14−h light: 10−h dark. B: 0−3 cm, C: 3−6
cm, D: 6−9 cm, E: 9−12 cm layers of sediments.

Fig. 24. Seasonal changes of germination activity of A.
tamarense cysts after 10 days batch culture
incubation at 10℃, light cycle of 14−h light: 10−h
dark. A: 0−3 cm, B: 3−6 cm, C: 6−9 cm, D: 9−12
cm layers of sediments.
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温における4, 5月のシストの発芽活性は2～4 % 10−days−1

と非常に低い値であった（Fig. 25）。これらのことから，
噴火湾の堆積物表層におけるシスト密度に顕著な季節変

化が認められなかった理由の一つは，栄養細胞の形成を

伴う新・旧シストの交替の規模が小さかったためと考え

られる。また，堆積物中のシストは海底表面に沈降した

のち，生物撹乱，堆積物の移動や混合などの外因的要因

にその後の分布は影響される（Keafer et al. 1992）。そのた
め，水深が比較的浅い八雲定点のシスト密度は，こうし

た外的要因に影響を受けていると考えられる。

2-3-4-2 シストの堆積物中の鉛直分布

堆積物中のシストの鉛直分布は，シストの堆積時期，

堆積物の採集時期，シストの発芽や減耗，底生生物によ

る堆積物の生物撹乱など，多くの要因が関与すると考え

られるが（Anderson et al. 1982），過去のA. tamarense個体
群の繁栄や衰退の履歴も示している（山口ほか 1995）。
噴火湾の調査定点では，5～7 cm層と12～14 cm層にシス
ト密度の極大層がみられた（Fig. 22 left）。一方，広島湾
では0～3 cm層にシスト密度の極大層が観察されている
（山口ほか 1995）。噴火湾におけるシストの鉛直分布は，
広島湾に比べて深い層に多く存在していること，極大層

が2つあることなどが異なる。広島湾を含む瀬戸内海では，
A. tamarenseの発生は1990年頃から確認されるようになっ
たといわれている（Imai et al. 2006）。噴火湾ではA.
tamarenseによる麻痺性貝毒の発生が1978年に初めて記録
され（西浜ほか1979），1979年から1991年まで麻痺性貝
毒の毒性値の高い年代があった（北海道立水産試験場

2000）。噴火湾の海底堆積物の4～7 cm層に認められたシ
スト密度の極大は，1978年以降にシストが大量に堆積物
中に埋没した履歴である可能性がある。他方，12～14 cm
層にみられたシスト密度の極大は，少なくとも1978年以
前にA. tamarenseの発生がほとんどない年代を挟んで，本
種が大量に発生した年代があった可能性を示唆する。松

本・富樫（1980）は噴火湾の沖合（水深50 mより沖合）
において堆積速度を実測しているが，八雲定点は噴火湾

の中でもとりわけ奥に位置し，遊楽部川からの砂泥流入

の影響もあるため，堆積速度は沖合より大きい可能性が

ある。このため，河川水の影響のほとんどない沖合での

シストの採集と同時に堆積速度の測定を実施することが

課題となる。

2-3-4-3 発芽活性の季節変化

噴火湾のA. tamarenseシストは発芽好適水温（10℃）下
では2月から5月，現場水温下では1月から5月まで発芽活
性が高く，6月から12月の間はほとんど発芽しなかった

（Figs. 24, 25）。A. tamarenseシストの発芽活性は基本的に
季節的な水温の上昇と下降によって生じる好適な範囲の

温度によって刺激され，この発芽適温範囲を temperature
windowと 呼 ぶ（Anderson and Morel 1979）。Itakura and
Yamaguchi（2001）は，広島湾産のA. tamarenseのシスト
が7～15℃の範囲で活発に発芽し，この範囲がtemperature
windowであることを示した。噴火湾のA. tamarenseの
temperature windowは約7～18℃（上限はそれ以上の可能
性あり）と判断された（Fig. 23）。この範囲は板倉・山口
の知見と比べて低温域ではほぼ同じ，高温域では3℃以上
高いことになるが，概して同様の結果とみなすことがで

きよう。2～5月には培養温度10℃で高い発芽率（80 %
10−days−1以上）だったのに対し，現場水温の3～5℃での
発芽率が10日間で5％以下と低かったこと（Figs. 24, 25）
は発芽期の現場水温がtemperature windowを下回っていた
ことを意味する。すなわち，噴火湾におけるA. tamarense
シストの発芽期（2～5月）の水温環境は temperature
window範囲外にあったことになる。温帯域に生息するA.
tamarenseのtemperature windowは比較的狭く，シストが発
芽した後に栄養細胞が増殖できる温度帯にある，たとえ

ば広島湾では10～15℃（Itakura and Yamaguchi 2001），ア
メリカのマサチューセッツ州Cape Codの salt pondでは5
～21℃である（Anderson and Morel 1979）。他方，亜寒帯
域に生息するA. tamarenseの temperature windowは広く，
氷に覆われる厳寒期を除いたすべての期間で発芽が可能

である（1～16℃, Perez et al. 1998）。噴火湾産A. tamarense
は温帯域に生息する株に近いtemperature windowを持つと
いえる。このように噴火湾産A. tamarenseの生理学的特性
は温帯域の生息株に近いが，発芽率は低いけれども3～5
℃でも発芽が可能であった。特に3月～5月には5℃でも
10日間で10～20％の発芽率を持ったことは（Fig. 23），噴
火湾のA. tamarenseの動態にとって発芽可能温度域が重要
となることを示している。

貧酸素条件はA. tamarenseシストの発芽を抑制する重要
な環境要因であり（Anderson et al. 1987, Rengefors and
Anderson 1998），堆積物中のシストは貧酸素の条件下では
外因性休眠状態にある（Anderson 1998）。また，暗黒条件
が発芽プロセスすべてを阻害する例は少ないが（Binder
and Anderson 1986, Anderson et al. 1987, Rengefors and
Anderson 1998），多くの渦鞭毛藻種では暗黒条件で発芽が
遅延させられると報じられている（Anderson et al. 1987,
Cannon 1993, Rengefors and Anderson 1998）。暗黒条件は
発芽そのものを阻害しないものの，遅延をもたらす抑制

要因と考えられる。すなわち，表面に分布するシストを

除く堆積物中のシストは，酸素濃度の低い海底泥の条件

下では貧酸素による外因性休眠状態を余儀なくされ，さ
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らに暗黒によって発芽プロセスを遅延させられていると

考えられる。Figs. 24, 25に示したように，A. tamarense
シストは光の影響を受ける表層のみならず，暗黒条件の

3～12 cm層に分布するものにおいても6月から12月まで

は明らかに発芽活性が低く，休眠期にあったといえる。

逆に，発芽活性が高い時期（1～5月）は発芽期であった

といえるが，現場水温条件下での発芽率が表層に比べて

3～12 cm層のシストで低かった。このことは堆積物中に

おいてシストは外因性休眠の状態にあっただけでなく，

暗黒条件により発芽プロセスが遅れており，10日間の培

養実験期間中に発芽できなかったことを意味している可

能性がある。

また，堆積物深層中のシストが表層のシストと同様に，

発芽活性に明らかな休眠期と発芽期が観察されたが，こ

れはシストに内因性休眠のサイクルが存在することを示

唆している。広島湾におけるA. tamarenseのシストは約半
年の内因性休眠期間を有する（板倉 2007）。噴火湾のA.
tamarenseのシストも同様に，約7か月の内因性休眠期間
を必要とすると考えれば，6月頃に有性生殖を通じて栄養

細胞の接合により新たに形成されるシストが堆積物表層

に沈降し，7月～1月の間ほとんど発芽しなかったことを

合理的に説明できる。これに対して，常に外因的に発芽

を抑制されている3～12 cm層の堆積物に分布するシスト

については，新規加入シストが入れ替わる可能性はほと

んどないと考えられる。それにも関わらず，表層のシス

トとほぼ同じ生理的挙動を示したことは別の発芽期と休

眠期の切り替えメカニズムがある可能性がある。一部の

植物プランクトンのシストの中には，発芽可能な状態に

あるシストが外的要因（たとえば，光，温度，溶存酸素，

埋設による物理的発芽阻害）により発芽を抑制された状

態が一定期間続くと，発芽能を失い休眠（二次休眠）の

状態になることが知られている（今井 2012）。A. tamarense
にもこの二次休眠の現象が報告されている（Anderson and

Keafer 1987）。培養実験によって3～12 cm層のシストにみ

られた休眠期と発芽期の交代は，二次休眠で説明するこ

とができる。約7ヶ月の内因性休眠と二次休眠という生理

的特性によって，噴火湾におけるシストの発芽には季節

性が保たれ，A. tamarenseのブルームが3～6月を中心に繰
り返される季節サイクルを支えていると考えられる。

第4節 A. tamarense の個体群動態

2-4-1 緒言

有害有毒藻類（harmful algae）の大量発生機構を解明す

るためには，現場海域における海況，気象条件等，環境

要因の変動と対象藻の出現特性との関係を明らかにする

環境面からアプローチする方法と，対象種の増殖生理や

生態，生活史の解明といった生物学的側面からアプロー

チする方法がある（岩崎 1973，山口 1994）。噴火湾にお

けるA. tamarenseの個体群動態については，現場観測結果
を基本にした環境との関係が論じられてきた（西浜ほか

1979，1980，西浜・佐藤 1981，Shimada et al. 1996，嶋田
ほか 2000）。

本章第1節ではモニタリングの長期データを整理し，

1981～2012年までの間に大規模ブルーム年は3回あり，こ

こ10年はブルーム規模が小さいこと，3月の水柱平均水温

が上昇傾向にあること，4月の水柱平均塩分が上昇傾向に

あることを明らかにした。第2節では，実験室における培

養実験を通じて得られた栄養細胞の増殖と温度や光との

関係を調べ，噴火湾産A. tamarenseの栄養細胞は低水温
（3～5℃）環境と弱い光環境での増殖に順応していること

を示した。

他方，シストについては海底表層堆積物中の分布密度

についての調査が行われてきた（福代 1980，パスコ（株）

1991，金子ほか 1993，1994，1995，Shimada and Miyazono

2005）。これらのうち，八雲定点近傍の水深40 m付近にお

ける調査結果を用いて，表層堆積物中のシスト密度の推

移をみると（Fig. 26），1979年のシスト密度は85 cysts cm−3

であったが，1985年には117 cysts cm−3，1990年初頭には

1,122 cysts cm−3に増加し，その後直線的に減少し，1998

年には200 cysts cm−3を下回っている。このようなシスト

密度の経年変化は，Table 1に示した1980年代の中・大規

模ブルームにより1990年初頭にかけてシストポピュレー

ションが増大し，その後の非ブルーム年や小規模ブルー

ム年の連続によりシストポピュレーションが減少したこ

とを示していると言える。シストの発芽を誘導する要因

は，Harmful Algal Bloom（HAB）を含むプランクトン動

Fig. 26. Annual variation of cyst density of A. tamarense in
surface sediments of 0−2 and/or 0−5 cm layer
collected from sea bottom near Yakumo station from
1979 to 1998. Cysts were enumerated with primulin
staining method (Yamaguchi et al. 1995). *: data
from Kaneko et al. (1993, 1994, 1995), ***: data
from PASCO Inc. (1991).
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態予測のための効果的なモニタリングを支えるための重

要な研究である（Genovesi et al. 2006）。
第3節では，現場観察と実験室における培養実験を通じ

て本種のシストの temperature windowが7～18℃以上であ

ること，約7か月間の内因性休眠期を持つことを明らかに

した。しかし，個体群動態におけるシストの発芽の役割

についての検討がなされていないため，経年的なシスト

密度の変化がブルーム形成にどのように影響しているか

は不明である。そこで本節では，第2節，第3節で得られ

た培養実験結果から，栄養細胞については水温，光条件

（光強度と日長）と増殖速度の関係式，シストについては

月別の海底直上水温と発芽率の関係式を作成し，3回の大

規模ブルーム年である1984，1989，1994年の現場観察結

果について検討を加えた。

2-4-2 材料と方法

2-4-2-1 環境データから推定される栄養細胞の増殖速度

およびシストの発芽率

A. tamarenseの大規模ブルーム年である1984年，1989
年（落部定点）および1994年（八雲定点）の1月から，

栄養細胞が消失した月（1984，1994年は7月，1989年は

8月）までの，現場水温と光環境を反映した栄養細胞の増

殖とシストの発芽プロセスにより，現場観測の結果の説

明を試みた。温度によって光強度と増殖速度の関係式は

異なったため（第2章第2節），現場の水温条件はモニタ

リング結果を用いた。現場での光条件は，室蘭における

1984，1989，および1994年の各月平均全天日射量（MJ

m−2 day−1）を日長（日の出と日の入時間の差）で割るこ

とにより日平均全天日射量（MJ m−2 h−1）を求め，Table

4に示した1996～1998年に八雲定点で観測した各月の光の

平均透過率を使って，観測時の水柱の各層における光環

境を推定した。全天日射量（MJ m−2 h−1）から光強度

（µmol photons m−2 s−1）への換算には次の関係式を用いた

（Thimijan and Heins 1983）。

1 J m−2 s−1 ＝ 1 W m−2

4.57 W m−2 � µmol photons m−2 s−1（昼間快晴条件）

そこで，培養実験で得た温度別の光－増殖曲線式のう

ち，現場水温に近い温度の式を適用し，光条件のデータ

を用いて，1984，1989，1994年における観測時・各層の

増殖速度を推定した。さらに，異なる温度における日長

と増殖速度との関係（Fig. 18 B）を用いて，日長14時間

のときの増殖速度（µ14h−day）に対する増殖速度の増減に

ついて次の関係式（11）～（14）を作成した。これにより，

各観測日の増殖速度（µobs）は（10）式によって日長の影

響を補正した。なお，水温3℃での実験は行われていない

ため，便宜的に5℃下における実験結果をあてはめた

（Table 5）。

µobs ＝ µ14h－day × a ‥‥‥‥‥‥‥‥‥（10）

水温 3, 5℃:a ＝ 0.18DL － 1.54（r2 ＝ 0.52）‥（11）

水温 10℃:a ＝ 0.05DL ＋ 0.38（r2 ＝ 0.91）‥‥（12）

水温 15℃:a ＝ 0.03DL ＋ 0.65（r2 ＝ 0.80）‥‥（13）

水温 18℃:a ＝ 0.02DL ＋ 0.75（r2 ＝ 0.57）‥‥（14）

µobs：各観測日・各層の増殖速度

µ14h−day：実験室で得た日長14時間のときの増殖速度

a：各温度における日長補正係数

DL：観測日の日長（時間）

他方，シストの発芽状況を見積もるためには，1984,

1989，1994年，それぞれの1月時点でどのくらいのシスト

が落部，八雲定点に分布していたかを知る必要がある。

Fig. 26に示した1979年と1990年の実測値を直線補完する

と1984年，1989年の初期シスト数はそれぞれ，112，789

cysts cm−3と見積もられた。1993年と1996年の実測値を直

線補完すると，1994年の初期シスト数は403 cysts cm−3

と算出された。第3節の実験では温度が発芽活性に及ぼす

影響は月によって異なったので（Fig. 23），月別に温度と

発芽の関係を4次の多項式で表した。各月の関係式は次の

（15）～（21）である。Exは発芽率（％ 10−days−1），tは海

底直上水温である。海底直上水温はモニタリング結果の

30 m層の水温を適用し，各年の各調査日におけるシスト

発芽率を推定した。なお，下記の近似式（15）～（21）で

は実験水温以下の低温域で発芽率が負の値をとる場合が

あったので，その場合には発芽率は0と仮定した。噴火湾

におけるA. tamarenseシストの休眠期は8月から12月まで
なので（Fig. 24），8月の発芽率は0とした。

1月：Ex ＝ 0.0031 t4 － 0.1187 t3 ＋ 1.4067 t2 － 5.0014 t

＋ 4.1325（r2 ＝ 0.89） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（15）

2月：Ex ＝ 0.00541 t4 － 0.3381 t3 ＋ 5.5197 t2 － 20.67 t

＋ 17.469（r2 ＝ 0.98） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（16）

3月：Ex ＝ －0.0009 t4 －0.0246 t3 ＋ 1.2648 t2 － 4.209 t

＋ 4.0102（r2 ＝ 0.99） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（17）

4月：Ex ＝ 0.0106 t4 － 0.4582 t3 ＋ 6.0985 t2 － 18.865 t

＋ 14.108（r2 ＝ 0.99） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（18）

5月：Ex ＝ 0.0132 t4 － 0.5831 t3 ＋ 7.7116 t2 － 26.085 t

＋ 19.986（r2 ＝ 0.99） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（19）

6月：Ex ＝ 0.0083 t4 － 0.3334 t3 ＋ 4.0854 t2 － 14.397 t

＋ 12.056（r2 ＝ 0.94） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（20）

7月：Ex ＝ 0.0008 t4 － 0.0307 t3 ＋ 0.354 t2 － 1.2106 t

＋ 0.96（r2 ＝ 0.94） ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（21）
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2-4-2-2 増殖および発芽過程の個体群動態における役割

1984, 1989および1994年の1月から栄養細胞が消失した

7月までの，各観測日観測層における栄養細胞の変化を，

栄養細胞の増殖と各観測日間のシスト発芽およびその他

要因によって説明することを試みた（Fig. 27）。培養実験

によると，A. tamarenseのシストの休眠期は8月から12
月であった（Fig. 24）。また，栄養細胞の初出は32年間の

うち1995年と2005年の2年間を除き，2月か3月であり，

1月の出現はほとんどない（Table 1）。これらのことから，

1月1日を基準日（T0）と定め，このときA. tamarenseはシ
ストとして分布し，栄養細胞として出現しないと仮定し

た。すなわち，T0における栄養細胞の観察値（Nobs（T0）），

シスト発芽による栄養細胞数（G0:Germination），増殖によ

る栄養細胞数（V0:Vegetative cell division），その他要因に

よる栄養細胞数（O0:Other factors）はいずれも0である。

各観測日の各観測層における観察値（Nobs（Tn））の変化

はシスト発芽によって添加される栄養細胞数（Gn）と前

回の観測日に観察された栄養細胞の増殖による細胞数

（Vn）とその他要因により増減した細胞数（On）によって

構成されると考えた。落部，八雲定点は水深が約35 m

なので，1×1×3500 cm3の水柱を計算の基本単位とした。

T0におけるシスト数（D0）は1984，1989，1994年でそれぞ

れ，112，789，403 cysts cm−3とした。

発芽した発芽細胞と栄養細胞はともに遊泳能力を持ち，

栄養細胞（単細胞）の遊泳速度は水温8～16℃の間で100

～200 µm s−1であり，連鎖細胞の遊泳速度は単細胞に比べ

て早い（Lewis et al. 2006）。この知見に従うと，35 m水柱
を海底から表面まで到達するには2～4日必要と考えられ

る。他方，調査日は7～14日程度の間隔があるので，調査

日（Tn）にはTn−1からTnの間に発芽したシスト（En:

Excystment）が栄養細胞数（Vn）として水柱に均質に供給

されると仮定した。この間，底質表層中のシスト数はDn−1
から発芽分が減少しDnとなる。このように，各年の調査

日間の栄養細胞数変化プロセスを観測による栄養細胞の

実測値を基準として計算し，これら3つの要因の関係から

栄養細胞の増殖とシストの発芽の役割を評価した。

計算項目と計算式は次の（22）～（26）である。

堆積物表層のシスト数（cysts cm−3）：
Dt ＝ D0 －

n−1

t=1� Dt dt ‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（22）
シスト発芽数（cysts cm−3）：

En ＝ Dn−1 ×（Tn − Tn−1）／ 10 ×（Exn ＋ Exn−1）／ 2

‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（23）

シストによる栄養細胞添加数（cells L−1）：

Gn ＝ 2 × En × 1000 ／ 3500‥‥‥‥‥‥‥‥（24）

栄養細胞の増加（cells L−1）：

Vn ＝ Nobs（Tn−1）× exp（（µn ＋ µn−1）／ 2 ×（Tn −

Tn−1））‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥‥（25）

Fig. 27. Schematic diagram of composition of the vegetative cell number of A. tamarense observed on Tn at Yakumo station.
It is assumed that the cell numbers on Tn are affected by cyst germination, cell division and other factors. Gn
(Germinated cell population) is the vegetative cell added from cyst germination between Tn−1 and Tn. Vn (Vegetative
cell population) is the vegetative cell division from Nobs(Tn−1) between Tn−1 and Tn. En (Excystment number) is the
germination number between Tn−1 and Tn. On is the difference between Nobs(Tn) and (Gn + Vn). Dn is the cyst number
at Tn. D0 is the cyst number assumed by interpolation of the data of Fig. 25 at T0(1−January). It is assumed that G0=
0, V0=0 and O0=0.
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その他要因による栄養細胞の変化（cells L−1）：

On ＝ Nobs（Tn）－ Gn － Vn ‥‥‥‥‥‥‥‥（26）

ここで，µnは調査日（Tn）における栄養細胞の増加率

（divisions day−1），ExnはTnにおけるシストの発芽率（％

10−days−1）である。

2-4-3 結果と考察

2-4-3-1 個体群動態と栄養細胞の増殖特性およびシスト

の発芽特性

1984年のA. tamarenseの個体群動態をFig. 28 Aに示した。
シストの発芽は期間を通じて低く，6月に4.0 % 10−days−1

となった（Fig. 28 C）。初期個体群を形成する時期（1～4

月）の栄養細胞の予測増殖速度が0.1 divisions day−1以上と

なる期間は20 m以浅では1月から持続した。5～7月には

表層を中心に予測増殖速度は大きくなり，5月には10 m

以浅で，7月には20 m以浅で0.4 divisions day−1を越えた

（Fig. 28 B）。水柱平均水温および最大・最小値の推移を

Fig. 28 Cに示した。ブルーム消失のきっかけと考えられ

る水温14℃（第2章第2節）は6月下旬に超えた。

1989年のA. tamarenseの個体群動態をFig. 29 Aに示した。
シスト発芽率は5月以降に高くなり，5，6月には20 % 10

−days−1を越えた（Fig. 29 C）。初期個体群を形成する1

～4月の栄養細胞の予測増殖速度が0.1 divisions day−1以上

となるのは2～3月では10～20 m以浅に限られた。予測増

殖速度は6～7月には10～20 m以浅で0.4 divisions day−1

を越えた（Fig. 29 B）。水柱平均水温は1984年に比べると

やや低めに推移し（Fig. 29 C），水温14℃を超えたのは7

月中旬以降であった。

1994年のA. tamarenseの個体群動態についてはFig. 30
Aに示した。シストの発芽率は5，6月に高く，10 %

10−days−1を越えた（Fig. 30 C）。初期個体群を形成する1

～4月の栄養細胞の予測増殖速度が0.1 divisions day−1以上

となる期間は1月からみられたが，断続的，かつ浅い層に

限られ，20 m層で0.1 divisions day−1を越えるのは4月下旬

であった。5月下旬から7月の最大予測増殖速度は表層で

も，0.3～0.4 divisions day−1であった（Fig. 30 B）。水柱平

均水温は1989年並に推移し（Fig. 30 C），水温14℃を超え

たのは7月下旬であった。

以上のように，3回の大規模ブルーム年におけるシスト

発芽状況や栄養細胞の予測増殖速度はその年によって異

なるパターンを示した。このことは大規模ブルーム形成

に一定のパターンを適用することは難しく，1989年はシ

ストの発芽状況，栄養細胞の増殖活性ともに良かったケー

ス，1984年はシストの発芽状況は悪いが，その後の栄養

細胞の増殖活性が高いケース，1994年はシストの発芽状

Fig. 28. Monitoring data (Seasonal change in cell densities
of A. tamarense at Otoshibe station in 1984: A),
estimated growth rates (divisions day−1) using water
temperature and light intensity from the results of
the culture experiments (B), germination rates of the
cysts calculated using the bottom water temperature
(◆, % month−1: C) and water temperature (●,
average in the water column, vertical bars indicate
maximum and minimum: C).

Fig. 29. Monitoring data (Seasonal change in cell densities
of A. tamarense at Otoshibe station in 1989: A),
estimated growth rates (divisions day−1) using water
temperature and light intensity from the results of
the culture experiments (B), germination rates of the
cysts calculated using the bottom water temperature
(◆, % month−1: C) and water temperature (●,
average in the water column, vertical bars indicate
maximum and minimum: C).
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況は良いが，その後の栄養細胞の増殖活性が両年に比べ

て相対的に高くないケースに類型分けできる。

2-4-3-2 個体群動態における栄養細胞の増殖過程および

シストの発芽過程の評価

1984，1989，1994年において現場で観察された栄養細胞

数と，シストの発芽と栄養細胞の増殖の役割を評価する

ためのモデル（Fig. 27）を使った調査日間のシストの発芽，

栄養細胞の増加，およびその他要因による栄養細胞の変

化，ならびに栄養細胞数の変化に占める3つの要因の割合

をそれぞれ，Figs. 31，32，33に示した。

1984年はシストの発芽が低調で，水柱への栄養細胞の

供給は断続的であったと推定された（Fig. 31 B）。この期

間に発芽したシスト総数は20 cysts cm−3であり，初期シス

ト数112 cysts cm−3の18％に過ぎない。調査日間の増殖に

よる栄養細胞数は7月上旬の表層で最大49,887 cells L−1

と予測された（Fig. 31 C）。この値は現場観察された最大

細胞数14,300 cells L−1の3.5倍に相当した。その他要因に

よる調査日間中の栄養細胞増減は非常に大きいと見積も

られた（Fig. 31 D）。2月の栄養細胞の初出はその他要因

による添加であり，その後3月にはシスト発芽と栄養細胞

の増殖があったが，その他要因によって消失した。この

ため，4月の栄養細胞出現はその他要因によって説明され

た。5月の5 m以深では栄養細胞の増殖分がその他要因に

よって消失し，表層での細胞数増加は栄養細胞の増殖と

その他要因によってもたらされた。6月は逆に表層での細

胞数はシストからの添加と栄養細胞の増殖にその他要因

による減少が加わった。5 m以深ではその他要因による増

加がみられた。7月には栄養細胞の増殖に対してその他要

因による減少が0～10 m層で，増加が15～30 m層でそれ

ぞれ見られた。8月には栄養細胞の増殖分はその他要因に

より消失した。これらの変化を割合で示したところ，シ

スト発芽の栄養細胞増加に対する貢献がほとんど検出で

きなかった（Fig. 31 E）。

1989年は4月下旬を除き，連続してシストの発芽がみら

Fig. 31. The observed number of vegetative cells (A),
estimated vegetative cell number inoculated from
cyst germination (B), the estimated vegetative cell
number by growth (C), and the estimated vegetative
cell number fluctuated by the other factors (D), in
1984. Solid circles and dotted circles were increased
cell numbers and decreased cell numbers,
respectively. Composition of cyst germination
(white), vegetative cell division (gray) and the others
(black) in observed vegetative cells numbers (E).
Vertical bold broken line indicate the timing when
the average water temperature exceeded 14℃ which
is known as the upper limit of active growth of A.
tamarense in Funka Bay (Nishihama et al. 1980,
Shimada 2000).

Fig. 30. Monitoring data (Seasonal change in cell densities
of A. tamarense at Yakumo station in 1994: A) ,
estimated growth rates (divisions day−1) using water
temperature and light intensity from the results of
the culture experiments (B) , germination rates of the
cysts calculated using the bottom water temperature
(◆, % month−1: C) and water temperature (●,
average in the water column, vertical bars indicate
maximum and minimum: C).
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れた。（Fig. 32 B）。この期間に発芽したシスト総数は611

cysts cm−3であり，初期シスト数789 cysts cm−3の77.4％を

占めた。それに続く栄養細胞の増殖もスムーズであった

（Fig. 32 C）。調査日間の増殖による最大栄養細胞は7月下

旬の10 m層で16,922 cells L−1と見積もられ，現場観察さ

れた最大細胞数9,120 cells L−1の1.9倍に相当した。6，7

月を除いていずれもその他の要因による栄養細胞の減少

が認められた（Fig. 32 D）。すなわち，その他要因は3

月中のシスト発芽による栄養細胞添加を阻害し，4，5

月のシスト発芽と栄養細胞の増殖を抑制した。6月下旬と

7月上旬の15 m以深ではその他要因が栄養細胞の増加に

貢献したものの，7月上旬の10 m以浅と7月下旬では栄養

細胞の増殖分がその他要因によって抑制され，8月には栄

養細胞の増殖分はその他要因により消失した。これらの

変化を割合でみると，1989年は4月中旬の5～15 m層と5

月上旬の15～25 m層でシストによる栄養細胞添加が主な

増加要因（増加要因の40～50％）となっており，4～5

月の順調なシスト発芽が初期個体群形成に繋がったと判

断された（Fig. 32 E）。

1994年はシストの発芽が1月から順調であった（Fig.

33 B）。この期間に発芽したシスト総数は238 cysts cm−3

であり，初期シスト数403 cysts cm−3の59.1％であった。

4月まで栄養細胞の増殖は小さかったが，最大細胞数は7

月下旬の15 m層で18,559 cells L−1と見積もられた（Fig.

33 C）。この値は現場で観察された最大細胞数 6,740 cells

L−1の2.8倍であった。その他要因による栄養細胞の増減は

観察日の各層で異なり，1984年と同様に複雑であった

（Fig. 33 D）。3月まではその他要因による栄養細胞の減少

Fig. 32. The observed number of vegetative cells (A),
estimated vegetative cell number inoculated from
cyst germination (B), the estimated vegetative cell
number by growth (C), and the estimated vegetative
cell number fluctuated by the other factors (D), in
1989. Solid circles and dotted circles were increased
cell numbers and decreased cell numbers,
respectively. Composition of cyst germination
(white), vegetative cell division (gray) and the others
(black) in observed vegetative cells numbers (E).
Vertical bold broken line indicate the timing when
the average water temperature exceeded 14℃ which
is known as the upper limit of active growth of A.
tamarense in Funka Bay (Nishihama et al. 1980,
Shimada 2000).

Fig. 33. The observed number of vegetative cells (A),
estimated vegetative cell number inoculated from
cyst germination (B), the estimated vegetative cell
number by growth (C), and the estimated vegetative
cell number fluctuated by the other factors (D), in
1994. Solid circles and dotted circles were increased
cell numbers and decreased cell numbers,
respectively. Composition of cyst germination
(white), vegetative cell division (gray) and the others
(black) in observed vegetative cells numbers (E).
Vertical bold broken line indicate the timing when
the average water temperature exceeded 14℃ which
is known as the upper limit of active growth of A.
tamarense in Funka Bay (Nishihama et al. 1980,
Shimada 2000).
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が初期個体群形成を阻害した。4月には，その他要因はお

おむね栄養細胞の増加に寄与したものの，5月にはブルー

ム増大を阻害した。6月には10 m以浅では栄養細胞の増

殖を阻害し，15 m以深では増加に寄与した。7月にはその

他要因によりシスト発芽による増加と栄養細胞増殖分は

消失した。これらの変化を割合で示したところ，1994

年は3～4月のシスト発芽の貢献度は1989年（10～30％）

ほど高くないが，シストの発芽が初期個体群の形成に貢

献したと判断された（Fig. 33 E）。

一般的に現場海域での植物プランクトンの増殖には，

水温，塩分，光強度，潮流，風などの物理的要因，栄養

塩濃度などの化学的要因，他の生物による捕食や競争な

どの生物的要因など，様々な要因が複雑に関係している

（Parsons et al. 1984）。海況変化が大きい沿岸域や汽水域に
おけるAlexandriumのブルームのメカニズムは大変複雑で
それを完全に解明することは困難であるが，その理由の

ひとつとして鞭毛運動による鉛直移動あるいは生理的な

適応などの生物的な特性と物理場との関連性についての

情報が不足していることが指摘されている（Anderson et
al. 2012）。
噴火湾におけるA. tamarenseのブルーム形成は水柱の鉛
直安定度との関わりが大きく（Fig. 11），この鉛直安定度

は太陽による加熱と陸水の流入に加え，親潮系水の湾内

への侵入のタイミングと勢力に影響される（Shimada et
al. 1996）。噴火湾における本種のブルームは2，3月頃に
起きる珪藻ブルームの約1～2か月後にみられる（嶋田

2000）。噴火湾における春季珪藻ブルームは湾内の生態系

における非常に大きなイベントであり，ブルーム前後で

化学，生物環境は大きく変化する。珪藻ブルームの引き

金は2月頃に表層から流入する親潮系水の流入による水柱

安定度の増加である（Tanaka 1984, Shinada et al. 1999,
Kudo and Matsunaga 1999）。冬期間に増加したDIN（無機

態窒素）は珪藻ブルームにより枯渇し，DIP（無機態リン）

が残る（芳村・工藤 2003）。噴火湾の沿岸部では珪藻ブ

ルーム後にDINが急減し，陸水由来のDONが増加する

（宮園・嶋田，2000）。A. tamarenseは効果的にDONを窒素
源の一部（最大TNの75％）として利用できる（Stolte et
al. 2002）ので，4月のDON増加はその他の増加要因の一
つの有力なものと考えられる。

近年，A. tamarenseの栄養形態は光合成のみならず，溶
存有機物を吸収できること（Mixotrophy:Dyhrman and

Anderson 2003），微小藻虫を摂取できること（Phagotrophy:

Jeong et al. 2010）等が明らかになっているため，Anderson
et al.（2012）は従来の実験室での培養条件による
Alexandrium属の増殖速度の見積もりは過小評価している
可能性を指摘している。このため，本種の増殖には

MixotrophyやPhagotrophyに適した環境を考慮する必要が

あるが，下記の通り，珪藻ブルーム後には本種の

MixotrophyやPhagotrophyに関わる微小鞭毛藻や繊毛虫な

どミクロ動物プランクトンおよびカイアシ類を中心とし

たメソ動物プランクトンの現存量増加が認められること

から，その他の増加要因として，未解明の栄養形態の影

響も考慮する必要があろう。

一方，有鐘繊毛虫の現存量が最大となる時期は珪藻ブ

ルームのピークにやや遅れるが，ほぼ同調した経時変化

を示すと報告されている（土肥 1982）。繊毛虫を含むミ

クロ動物プランクトン（体長20～200 µmサイズ）の現存

量は植物プランクトン現存量の増減と同調し，珪藻ブルー

ム時期に現存量は最大となるという（伴 2000）。噴火湾

では珪藻ブルーム時期に生産される植物プランクトンの

多くは微小動物プランクトン，特に従属栄養性渦鞭毛藻

に摂食されることが観察されている（小達 1990）。ミク

ロ動物プランクトンは増殖速度が速いこと，高い捕食速

度を持つことからHABに対する重要な捕食者として認識

され（Pierce and Turner 1992, Hansen et al. 1997），繊毛虫
と従属栄養渦鞭毛藻の捕食がHABの動態に影響を及ぼし

ていることがフィールド研究で強く示唆されている

（Watras et al. 1985, Nakamura et al. 1995, 1996）。A.
tamarenseについては，繊毛虫が盛んに捕食することが飼
育実験で観察されている（Stoecker et al. 1981, Stoecker
and Guillard 1982, Hansen 1989, Hansen et al. 1992,
Kamiyama et al. 2005）。さらに，繊毛虫の捕食圧はA.
tamarenseのブルーム動態に影響しうることが指摘されて
いる（Kamiyama et al. 2005）。これらのことから，珪藻ブ
ルームに同調的に増加するミクロ動物プランクトン現存

量の増加はその他の減少要因の中で有力なものの一つと

考えることができる。

A. tamarenseの初期個体群形成から増加時期である2
～5月のカイアシ類に代表されるメソ動物プランクトン

（体長0.2～2 mmサイズ）の現存量の推移をみると，現存

量は2～3月の珪藻ブルームの約2か月後の5月に増大する

（西浜ほか 1976，Odate and Maita 1988）。珪藻ブルームと

メソ動物プランクトン現存量の増大のタイムラグは，カ

イアシ類にとって珪藻は必ずしも最善の餌でないこと（た

とえば，Ban et al. 1997），ミクロ動物プランクトンはカイ
アシ類の良い餌であるという条件を与えた生態系モデル

で表現されている（磯田ほか 2000）。メソ動物プランク

トンの主要構成群であるカイアシ類のうち，Acartia
hudsonicaとPseudocalanus sp.がA. tamarenseを摂食しても
全く問題ないことが報告されている（Turner and Anderson

1983）。その一方で，A. hudsonicaとPseudocalanus sp.に非
食・再生産不良・生残率悪化などの悪影響があったとい
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う報告もある（Ives 1985, 1987）。Liu and Wang（2002）は

Calanus sinicusとParacalanus crassirostrisが有毒株・無毒
株に関わらずA. tamarenseを捕食することを報告している。
Abe et al.（2013）はNeocalanus cristatus，N. flemingeriおよ
びEucalanus bungiiのうち，Neocalanus 2種についてはA.
tamarenseを食べ，その同化効率は珪藻類と同等であること
を報告している。珪藻ブルーム後の4～7月に噴火湾で優占

するカイアシ類はAcartia longiremis，Calanus plumchrus，
Pseudocalanus elongatusなどであり，P. elongatusは11～6
月に出現し，特に5月には全カイアシ類個体数の72％を

占める（西浜ほか 1976）。Pseudocalanus，Acartiaおよび
Calanus等がA. tamarenseを捕食しているならば，5月のカ
イアシ類の増加はその他の減少要因の一つとなる可能性

がある。

A. tamarenseは遊泳によって鉛直移動（上昇，沈降）を
行い，深層にあるN−プールを利用することができる

（MacIntyre et al. 1997）。Fauchot et al.（2005）はカナダの
St. Lawrence estuaryにおいて本種が夜間に窒素濃度が高い

深層（＞10 m）まで移動することによって窒素要求を満

たし，日中は光合成に好適な光条件の深度（4～6 m）に

集まることを観察した。噴火湾の八雲定点では珪藻ブルー

ムによって水柱全体の栄養塩が枯渇するので（宮園・嶋

田 2000），海底直上付近まで沈降しないとN−プールには

辿りつけない。A. tamarenseの遊泳速度は水温8～16℃の
間で100～200 µm s−1であり（Lewis et al. 2006），水深35
mの水柱を海底直上から海表面まで移動するには2～4

日を要するので，A. tamarenseにとっては昼夜移動のレベ
ルを超え，窒素要求を満たすための鉛直移動はリスクの

高い行動と思われる。従って，前述したDONの利用や

Mixotrophy，あるいはPhagotrophyに依存したほうが得策

かもしれないが，これらについては今後の研究が待たれ

る。一方，日周鉛直移動による好適光深度への集合は，

その他の増加促進要因の一つとして有力であろう。

フィールド調査から得られた，A. tamarenseの生息適水
温の上限が10～16℃（西浜ほか 1980，嶋田 2000，第2

章第1節）であることと，培養実験結果により得られた増

殖適水温が10～18℃（それ以上の可能性あり）であるこ

とのずれについては，第2章第2節で論じたとおり，活発

なシスト形成の目安が水温14℃付近にある（Nagai et al.
2004）点を考慮すれば，おおよそ14℃を超えた後の栄養

細胞の消失を矛盾なく説明できる。噴火湾における大規

模ブルームの消失は水柱平均水温がおおむね14℃を超え

たのちの活発なシスト形成によってもたらされ，このこ

とが6～7月におけるその他の最重要な減少要因と考えら

れる。

ブルーム成功年における本種の栄養細胞の増減のうち，

シスト発芽と栄養細胞の増殖以外のその他要因について

月別に整理した（Table 6）。2月は鉛直安定度が低いため，

時化などの影響を受けやすい上に珪藻との競争による増

殖抑制が考えられる。増加要因としては，他エリアから

の栄養細胞の移入が考えられた。3月のその他要因は減少

要因のみで，珪藻ブルームに伴うミクロ動物プランクト

ンによる捕食や珪藻との競争が考えられた。また，Table

5に示したとおり，2，3月の本種の増殖速度は極めて遅く，

個体群の維持や増大にとって過酷な環境であることが示

唆される。4月のその他要因のうち，増加要因としては移

入のほか，栄養塩環境や餌となる微小生物の増加による

混合栄養性が，減少要因としてはミクロおよびメソ動物

プランクトンの増加による捕食圧が考えられた。5～6

月および7月（15～30 m層）は年によって成層の発達状

況が異なり，その他要因として，混合栄養や成層発達に

よる集積が増加要因，栄養塩枯渇とミクロおよびメソ動

物プランクトンによる捕食圧が減少要因であろう。7月

（10 m以浅）と8月のその他要因は減少要因が共通してお

り，上述のとおりシスト形成によると考えることができ

た。

シストの発芽がA. tamarenseブルームの形成に果たす役
割として，大きく2つが考えられる。1つは1～4月におけ

るシストの発芽である。この時期の発芽率は非常に低い

ため，植物プランクトン群集の中の構成割合は小さいも

のの，水柱への栄養細胞の添加は本種の初期個体群を形

成させるために重要な役割を果たしていると考えられる。

2つめは6月の活発な発芽である。この時期の発芽率は温

度が高ければ10～20 % 10−days−1程度の比較的高い発芽率

を与え，水柱への栄養細胞の補給によってブルームの拡

大に少なからず貢献していると考えられる（1989年と1994

年の6月）。しかし，現場でのシストの発芽をコントロー

ルする要因は水温以外にもあり，実測することが望まし

い（Ishikawa et al. 1995, 2007）。これらは今後の検討課題
である。

2-4-3-3 A. tamarense ブルームの発生機構とシストの役割

以上のように，実験室で得られた栄養細胞の増殖特性

とシストの発芽特性にその他要因を加えることで，初期

個体群形成からブルーム消失までの動態におけるシスト

の役割を推定することができた。本章で得られた知見の

うち，温度との関係については以下のようにまとめられ

た（Fig. 34）。

A：現場の水温は水柱平均水温で2～18℃の間を季節的に

変動するが，沿岸の海底直上水温は2～12℃の範囲の季節

変動をする。

B：A. tamarenseはシスト形成とシスト発芽のプロセスを

３８ 宮園 章
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有する生活環により，休眠シスト期と栄養細胞期を繰り

返す。

C：シストは内因性休眠期を持つことにより発芽期が1

～6月に調節されている。

D：栄養細胞の増殖に適するのは水温5℃を越える5月以

降であり，初期個体群形成期の1～4月は増殖にとって水

温は低い環境である。

E：シストの発芽に適した temperature windowは7～18℃

（上限水温はさらに高い可能性あり）である。シスト発芽

の可能な温度範囲は3～7℃である。

栄養細胞期の水温環境は，栄養細胞期の後半（6，7

月）にようやく増殖適水温に達する。大規模ブルームが

6，7月にピークを形成するのは増殖適水温期であること

が一つの理由となる。しかし，内因性休眠により規定さ

れているシスト発芽期（2～6月）の水温は temperature

windowより低いが発芽可能な環境である。

渦鞭毛藻のブルームにおいて，シストの同調的な大量

発芽がそれに続くブルームのきっかけとなるというシー

ドバンク仮説（Steidinger 1975, Wall 1975, Anderson and

Morel 1979, Anderson and Keafer 1985）は魅力的な戦略と

考えられるが，いくつかの研究では発芽生理とブルーム

における発芽の役割は種による違いが非常に大きいこと

が示されている（e.g. Anderson et al. 1983, Pfiester and
Anderson 1987, 今井 1990, Ishikawa and Taniguchi 1996,

Anderson 1998, Rengefors 1998）。多くの研究ではごく小規

模な発芽細胞群でもブルーム形成にとって十分であり，

その小さな初期個体群が栄養細胞の増殖に好適な環境に

遭遇することによって，ブルームが形成されると強調さ

れている（Heaney et al. 1983, 今井 1990, 今井ほか 1993,
Ishikawa and Taniguchi 1996, Anderson 1998）。噴火湾のA.
tamarenseブルームにおいても，1984年の大規模ブルーム
のようにシストの発芽の初期個体群形成への貢献が検出

できないほど小規模であっても，シストの発芽は水柱内

に栄養細胞を接種すること自体に重要な役割があり，ブ

ルーム形成には接種されて生じた初期個体群の増殖が必

須と考えられる。

第3章 噴火湾におけるAlexandrium tamarense の
ブルーム発生履歴の評価

第1節 海底堆積物中のシストの鉛直分布によるA.

tamarense ブルーム発生履歴の評価

3-1-1 緒言

1975年から始まったA. tamarenseの発生量および麻痺性
貝毒による二枚貝毒化のモニタリングの結果によると，

噴火湾における本種ブルームと麻痺性貝毒の発生傾向は

10年程度の周期で交替している可能性が示唆されている

（工藤ほか 2005）。モニタリング実施以前のA. tamarense
ブルームと麻痺性貝毒の発生年代と非発生年代がわかれ

ば，将来の麻痺性貝毒発生への対策や対応の重要性を噴

火湾の漁業関係者に周知することができる。

北海道沿岸では，日本海側を除くオホーツク海側およ

び太平洋側に広くAlexandrium spp.のシストが分布し，と
くに，噴火湾海域の海底堆積物中には高い密度でシスト

が存在する（Shimada and Miyazono 2005）。海底堆積物中

のAlexandrium spp.シストの地理的分布は，潜在的な麻痺
性貝毒発生エリアであることを示す（Shimada and

Miyazono 2005）とともに，堆積物中のシストの鉛直分布

はその海域における本種の発生の履歴を反映することか

ら，詳細な知見は大変有用である（Dale et al. 1993）。1992
年に初めてAlexandrium spp.ブルーム由来の麻痺性貝毒に
よる養殖カキの毒化が発生した広島湾では，海底堆積物

におけるA. tamarenseおよびA. catenellaのシストが表層付
近に多く分布していることから，比較的近年になってシ

ストが補給されたことを報じている（山口ほか1995）。噴

火湾の沿岸部で得られた堆積物コアにおいて，Alexandrium
spp.のシスト密度が表層以外に示した極大層は，過去に本

種が繁茂した可能性を示すものである（第2章第3節）。

しかし，観察されたシスト密度の極大が過去のAlexandrium
の発生年代の履歴であるかどうかについては，使用した

コアの年代に関する精査が必要である。一般に堆積物に

は堆積層の逆転や攪乱が生じることがあるため，使用し

た海底堆積物コアの堆積状況についての解析が必要であ

Fig. 34. Schematic diagrams of seasonal change in averaged
water temperature (average of 0 − 30 m water
column: ●, bottom: □) from 1982 to 2012 at
Otoshibe and Yakumo stations (A), life cycle stage
of A. tamarense (B), physiological phase of the cyst
(C), temperature conditions for growth of the
vegetative cells (D), and temperature conditions for
the cyst germination (E).
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る。また，シストの鉛直分布パターンはサンプリング操

作に影響されることがあるので（Anderson et al. 1982），
ある海域で堆積物中のシストの鉛直分布に過去の

Alexandriumの発生履歴を求めるには，複数地点のコアサ
ンプルに同様の極大層の存在を確認する必要がある。

噴火湾における地質研究は古くから精力的に行われて

きた（たとえば，大嶋・横田 1985）。堆積速度の推定に

は，Pb−210法が一般的に用いられる（松本・富樫 1980，

村山ほか 1998，本多ほか 2002，2003）。一方，噴火湾は

周囲を駒ヶ岳，有珠山，昭和新山等の活火山に囲まれ，

現在まで幾度となく火山噴火の影響を受けてきたため，

噴火湾の堆積速度推定にはPb−210法の他，岩相記載から

噴火の履歴を判別し推定する方法も利用できる（松本・

富樫 1980）。火山灰法による年代決定の長所は，火山灰

層の上面と下面を同時間面（当時の地表あるいは海底面）

として広域にわたって認定できることである。他方，火

山灰層の再移動による欠損や移入によって形成された層

を誤って同定する可能性があるため，火山灰層の積層構

造や重なる順序についての検討が必要である。

本節では，噴火湾の沖合部で得た複数地点の堆積物コ

アにおけるAlexandrium spp.のシストの鉛直分布調査と堆
積物コアの岩相記載を精密に行い，噴火湾で過去にA.
tamarenseの大規模ブルームが発生していたことを明らか
にした。

3-1-2 材料と方法

3-1-2-1 コアサンプルの採集

コアサンプルの採集は1999年7月に函館水産試験場調

査船，金星丸を使用して，噴火湾内の6地点で行った（Fig.

35）。調査地点の水深はStn. 1が46 m，Stns. 2，3，4が約

70 mおよびStns. 5，6が85～87 mであった。コアサンプ

ルは不攪乱採泥器（離合社，東京）を用いて各地点で1

本を採集し，アクリルコアの底蓋をして，直上水をシリ

コンチューブにより除去したのち，上蓋をして垂直を保

ち，実験室に持ち帰った。分析まで5℃の冷蔵庫内で保存

した。

3-1-2-2 岩相記載

A 肉眼および軟エックス線写真によるコアの観察

長さ25cm幅5cm厚さ1cmの透明アクリルケースに，堆

積構造を乱さぬよう分取した試料を軟エックス線写真撮

影装置（SOFTEX CM−2型）によって撮影した。

B 乾燥かさ密度

先端を切除したプラスチック注射筒（直径29 mm）を，

堆積物の構造が変形しないよう差し込み，抜き出した後，

押し出しながら1 cm間隔にカットした。カットした試料

に対して湿重量および乾燥後（105℃，恒量となるまで乾

燥）重量を計測した。得られた測定値をもとに，間隙水

中の塩分を3％と仮定し，乾燥試料に含有される塩分量を

補正した乾燥かさ密度および積算重量を算出した。

C 帯磁率

帯磁率の値は，磁性鉱物の量によって異なり，鉱物の

種類や粒径にも大きく依存する。火山灰の混入や，粒径

の変化などの堆積状況の変化を反映した記録を堆積物中

に残しているため，同時性のイベントに対応する層序を

もとに柱状試料間の対比に利用される。このような利点

を活用するため，各コアの帯磁率を測定した。初期帯磁

率は，乾燥かさ密度測定にもちいた試料に対して，

Bartington製 MS2システムを使用して測定した。計測値は

試料の質量で除した質量帯磁率として規格化した。

D 鉱物組成および軽石の観察

高い帯磁率を示した層準を特定したのち，シスト計数

用に2.5 cm間隔にスライスした試料を用いて，各層準の

鉱物組成および軽石の観察を行なった。メッシュサイズ

63～125 µmに篩別した粒子をエンテランニューによって

封入したスライドグラスを作成し，偏向顕微鏡下で計数

した。また，火山軽石については，粒径分析後の直径0.5

mm以上の粒子を肉眼で観察した。

3-1-2-3 シストサンプル処理および計数

コアサンプルを表面からは0～1 cm，それより下層では

2.5 cm毎にカットし，深度別サンプルを調製した。蒸留水

に懸濁させたおよそ0.3～0.5 gの湿潤堆積物はナイロンメッ

シュを張った篩を用いて，100 µm以上の粒子を除去し，

10 µm目合いの篩で受けた。次に超音波処理しながら蒸留

Fig. 35. Location of the sampling stations in Funka Bay (●).
Dotted lines indicate bottom depth (m).
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水で洗い，目合いを抜ける粒子をできるだけ除去して，

最終的に10～100 µmの画分を10 ml試験管に集めた。こ
れをグルタールアルデヒドによる固定およびメタノール

によるクロロフィル除去を行った後，プリムリン染色を

施し（Yamaguchi et al. 1995），最終的に5 mlに定容し，落
射蛍光装置付倒立顕微鏡（OLYMPUS IX71）下でシスト
を計数した。噴火湾では，1975年以降に発生した麻痺性
貝毒のうちA. catenellaのブルームを原因とするものが1988
年に記録されている（林1989, 1990, Noguchi et al. 1990）。
A. tamarenseとA. catenellaのシストは外形観察からは区別
することができない（福代 2000, Itakura and Yamaguchi
2005）ことから，長楕円型をしたA. tamarense－タイプの
シストを本研究ではAlexandrium spp.シストとして計数し
た。しかし，本章第2節で述べるとおり，噴火湾における
Alexandrium spp.のシストは実質的にA. tamarenseとみなし
て良いという結果から，ここでは計数したシストをA.
tamarenseとして扱う。また，計数したシストは内容物を
含む生きたシストのみであり，空シストは除外した。各

資料について3～5回の計数を行い，その平均値から最終
的に湿潤堆積物1 gあたりのシスト数を得た。層別サンプ
ルのシスト密度は2つのサブサンプルの平均値を用いた。
各層別の湿重量ベースのシスト密度はコアサンプルの含

有かさ密度と積算重量を考慮し，下記の（27）式で補正
した堆積物の乾燥重量あたりのシスト密度に換算した。

Ddry ＝ Dwet ×（1 －（WCw × 1.03））－1 ‥（27）

Ddry（cysts g−1 dry sediment）：乾燥堆積物当たりのシスト密度，
Dwet（cysts g−1 wet sediment）：湿潤堆積物当たりのシスト密度，
WCw（％）：含水率，1.03：海水の比重。

3-1-3 結果

3-1-3-1 岩相記載

A 肉眼および軟エックス線写真によるコアの観察

コアの肉眼観察の結果，試料分取後の乾燥による収縮

に伴う割れ目があるほかは，採集後の転倒や振動による

液状化によってできる堆積物の流動痕跡や小断層は認め

られなかった（Fig. 36）。Stns. 1および5を除いた柱状試
料は，生物擾乱を受けて鉛直的に均質化しており，特に

コア2，4，6には空洞の維持された底生生物の棲管が認め
られた。これらはコア採取時のごく最近までベントスが

生息していたことを示す。しかしながら，いずれのコア

にも堆積物中に明瞭な不連続面は認められなかった。Stn.
1は，中部と下部に軽石が層状に配列しており，中部と下
部との砂粒層の間には，平行葉理が濃淡のわずかな変化

として認められた。Stn. 5には，深度8 cm付近に砂粒の混

入が認められたほか，下部と中部に濃淡の境界が認めら

れた。暗色の（X線透過率の低い）層準では軽石および砂
粒を多数認め，下部には粗粒の粒子からなる層が存在し

た。

B 帯磁率

すべてのコアを通じて帯磁率は，5～107×10−7 emu g−1

の範囲にあった（Fig. 37）。Stn. 1のコアの深度9～13 cm
には，鋭い2つのピーク（36× 10−7および 54×10−7 emu
g−1）が認められた。また，ピーク以外の帯磁率のバック
グランド値（約18×10−7 emu g−1）は6本のコアの中では
最も高かった。Stn. 2のコアには明瞭な帯磁率のピークが
なく，深度10 cmに比較的高い値（15×10−7 emu g−1）が
みられた。Stn. 3のコアには下部に不明瞭な帯磁率ピーク
が存在し，帯磁率は上方に向かって緩やかに減少した。

Stn. 4のコアには，上方にむかって緩く減少する鋸齒状の
ピークが存在し，深度22～23 cmにおいて最大値（18×10−7

emu g−1）が観察された。Stn. 5のコアの下部には，帯磁率

Fig. 36. X−ray photographs of vertical profiles of sediment
cores collected in Funka Bay.

Fig. 37. Vertical profiles of magnetic susceptibility in
sediment cores collected in Funka Bay.
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の高い層準が存在し，2つの明瞭なピーク（コア深度22

～24 cm:107×10−7，19～20 cm:64×10−7 emu g−1）が認め

られた。コア深度8～9 cmには，上下の層準に比べやや高

い緩やかな帯磁率ピークがあった。Stn. 6のコアは明瞭な

帯磁率ピークななく，最大値は11×10−7 emu g−1であった。

C 鉱物組成および軽石の観察

帯磁率の高かったStn. 1の10～12.5 cm，Stn. 4の22.5

～25 cm，およびStn. 5の7.5～10，17.5～20，20～22.5，22.5

～25 cmの各層準について鉱物組成に関する詳細な観察を

行った。Stn. 5の17.5～25 cmの層準では，重鉱物中に占

める角閃石（ho）の割合が他の層準に比べて高かった

（Fig. 38）。軽石の目視観察では，Stn. 1の層準には繊維状

の白色軽石と灰色の斑晶鉱物を含む軽石が混在し，いず

れも円磨されていた。Stn. 4の層準に含まれた軽石は他の

コアに比較して細粒であり，円磨された白色軽石が灰色

の軽石に対して優勢であった。Stn. 5の層準では，白色で

繊維状の軽石と灰色を帯びた表面がでこぼこした軽石に

区分でき，白色かつ繊維状の軽石が多かった。

3-1-3-2 シストの堆積物中の鉛直分布

それぞれの地点のコアには，シスト密度の極大層が存

在した（Fig. 39）。最大密度を示した層はStn. 4では6 cm

と浅かったが，Stns. 1，5，6では9～10 cm付近に，Stns.

2，3では14～15 cm付近にみられた。表面1 cm層のシス

ト密度に比べて2～5 cm層のシスト密度が高いことはStn.

2を除く5つのコアに共通していた。岩相観察で最も堆積

状態が単純であったStn. 5では，7 cm層のシスト密度の極

小を挟み，9～10 cmと5 cm層にシスト密度の極大が認め

られた。また，コアの20 cmより浅い層にシストが観察さ

れた。

3-1-4 考察

3-1-4-1 コアの連続性

Stn.1のコアに認められた葉理をともなう堆積構造が保

存されるためには，構造を乱す底生動物の存在がなかっ

たか，あるいは生物擾乱が及ぶ範囲を超えて堆積物が厚

く堆積したといった履歴が必要である。噴火湾ではマク

ロベントスが全湾に分布しており（大嶋ほか 1979，水産

庁 1980など），このコアの上部および他のコアが生物擾

乱を受けていることから，局所的に底棲生物の活動が欠

如したことによって保存された葉理構造とは考えにくい。

他方，Stn. 1は水深46 mと比較的浅く，遊楽部川河口に近

いという地理的特徴を持ち，帯磁率の高い層準の軽石が

円磨されていたことから，一時的な堆積によって生物擾

乱を受ける深度よりも深い部分が保存された堆積構造で

ある可能性が高い。Stn. 5のコアには，下部と中部に明瞭

な境界がX線写真の濃淡として認められた。この境界より

下位は火山性砕屑粒子が多く含まれている火山灰層であ

る。また，この境界より上位での帯磁率に著しい不連続

性はないこと，近傍の柱状試料を扱った村山ほか（1998）

の火山灰層の出現深度とほぼ一致することから連続的に

堆積した堆積物であると判断された。また，Stns. 2, 3, 4,

6においても，物理特性値について鉛直的に不連続な変化

が認められなかったことから，Stn. 1を除く5本のコアは

連続的に堆積した堆積物であると判断された。

3-1-4-2 火山灰層の同定と年代モデル

Stn. 5のコアは，下部の火山灰層が他のコアに認められ

ない高い帯磁率を示し，火山灰層より上位は連続的に堆

積していると判断された。そこで，このコアを用いた火

山灰法による堆積年代推定を試みた。

噴火湾の近傍には，北海道駒ヶ岳，有珠山，昭和新山

Fig. 38. The petrographic property of high susceptibility
layer (indicated in parentheses) in sediment cores
from Stns. 1, 4 and 5. opx: orthphroxene, cpx:
clinophroxene, ho: hornblende, bi: biotite, opq:
opaque minerals, n: number of measured particles.

Fig. 39. Vertical profiles of A. tamarense cyst density (x 103
cysts g−1 dry sediment) in sediment cores collected
in Funka Bay.

噴火湾におけるAlexandrium tamarenseの生態学的研究 ４３



といった火山が存在し，最近では2000年に起こった有珠
山の噴火の際には噴火湾に降灰が認められている（水産

庁北海道区水産研究所ほか 2000）。噴火湾周辺に分布す
る過去の火山の噴出物は，噴火湾西部の八雲において，

上位より有珠山1663年噴出物（Us−b），駒ヶ岳1640年噴
出物（Ko−d），濁川テフラ（12,000年前，柳井ほか 1992）
が存在している（中村・平川 2004）。八雲で認められて
いる上位2層の火山灰層は供給源からの経路を考慮すると，
噴火湾の海底にも存在することが予測され，沈積後の火

山灰が再移動することなく堆積物中に保存されていれば，

年代値を示す鍵層として期待できる。Stn. 5のコアに認め
られた火山灰層は上記のうちのいずれかの火山灰で構成

されていると考えられる。

有珠山および駒ヶ岳由来の火山灰はそれぞれ形態的な

特徴を有し，Us−b（有珠1663年噴出軽石）は，表面が摩
耗されて丸みを帯びていることが多く，斑晶はきはめて

少なく，白色の繊維状にのびたガラスからなる（北海道

火山灰命名委員会 1979）。また，斑晶鉱物に角閃石を含
む（町田・新井 1992）。他方の駒ヶ岳噴出軽石の特徴は，
表面はでこぼこしており，紫蘇輝石，普通輝石および斜

長石の斑晶に富み，石基は白色ガラスである（北海道火

山灰命名委員会 1979）。Stn. 5の火山灰層は有珠山起源の
軽石の特徴を有する白色かつ繊維状の軽石が優勢で，角

閃石を他の層準に比べ多く含んでいた。さらに，駒ヶ岳

由来の特徴を有する軽石が混在したことから，この層準

より下位に駒ヶ岳由来の火山灰層が存在すると判断でき

る。これらの有珠山噴出物と駒ヶ岳噴出物との近接した

層序関係は，八雲で認められたUs−bとKo−dの層序関係
（中村・平川 2004）と等しく，Stn. 5の火山灰層はUs−b
に対応する火山灰層であると推定できる。

Stn. 5の最下部の帯磁率ピーク（22～24 cm）をUs−b
（1663年）に対比すると，堆積速度は 0.035 g cm−2 y−1，
0.71 mm y−1と算出された。この値は，松本・富樫（1980）
の0.06～0.12 g cm−2 y−1に比べて半分程度低いが，村山ほ
か（1998）の0.88 mm y−1に近い。Stn. 5では，Stn. 1を除
いた他のコアと比べて火山灰層がもっとも浅い地層に分

布している。これは，Stn. 5における堆積速度が他地点に
比べて遅いことを示していることから，この堆積速度は

妥当と判断した。

3-1-4-3 シストの堆積年代推定

Stn. 5における堆積物中のシストの鉛直分布と火山灰法
を適用した堆積速度から，各層のシストの堆積年代を推

定した（Fig. 40）。噴火湾ではA. tamarenseの細胞数の経
年的変動から，A. tamarenseブルームの発生年代（1985
～1991年）と非発生年代（1992年以降）の交替が認めら

れている（工藤ほか 2005）。ブルームの非発生年には表
層堆積物中のシストが発芽により減少する一方，沈降シ

ストの供給がほとんどないために，表面堆積物中のシス

ト密度は年々減少してゆくと考えられる。シスト密度の

減少傾向が1960～1980年より1980～1990年の間で大きい
ことはこのこととよく一致している。シスト密度の極大

は1970年と1900年頃に，シスト密度の極小は1940年頃に
認められ，30～50年毎にA. tamarenseのブルーム発生年代
と非発生年代があったことを示唆する。

3-1-4-4 シスト密度極大相の形成とその解釈

Stn. 2を除き，A. tamarenseのシスト密度は堆積物の表
層中よりも2～5 cm深の層で高かった。このような表層以
外の層での生シスト密度が高くなる現象は田辺湾や大船

渡湾でも認められ，表層シストの発芽がシスト密度の減

少の要因となる可能性が指摘されている（飯田私信）。し

かしながら，渦鞭毛藻シストの堆積物中における鉛直分

布のパターンは，シストが沈降する時期，採泥の季節，

発芽，シストの死亡，ベントスの活動による底質の攪乱，

潮汐による撹乱および底質の特性などが複雑に作用する

（Anderson et al. 1982）。また，マクロベントスの存在が表
面泥のシスト密度の減少に大きく影響することが知られ

ている（�野 2006）ため，要因の特定は困難である。
他方，各コアには深度10 cmから15 cmの間に顕著なシ
スト密度の極大が認められた。水深の深い地点であるStn.
5とStn. 6，ならびに比較的浅い地点のStn. 2とStn. 3では
それぞれシストの極大層が一致しており，後者は前者よ

り極大層が深い。岩相観察では，Stn. 5を除く他のコアに
は火山灰による堆積年代推定が適用できなかったが，シ

ストの極大層を同一時期と仮定すると，Stns. 5, 6の堆積
速度に対して，Stns. 2, 3の堆積速度は1.5倍程度大きいこ
ととなる。噴火湾では，調査地点によって堆積速度が2

Fig. 40. Cyst density and estimated deposition time of A.
tamarense cysts at Stn. 5.
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倍程度異なる（松本・富樫 1980）ので，10～15 cm層に
みられたシスト密度の極大層が同じ年代のA. tamarense
の大規模ブルームの履歴であった可能性は充分に考えら

れる。

第2節 噴火湾におけるA. tamarense シストの長期生存

能力の評価

3-2-1 緒言

噴火湾における海底堆積物の表層には多くのAlexandrium
spp.のシストが存在している（福代 1980，パスコ（株）
1991，金子ほか 1993，1994，1995，Shimada and Miyazono
2005）。第2章第4節では，堆積物表層にあるシストがA.
tamarenseのブルームに果たす役割について論じた。第2
章第3節では，沿岸部の堆積物中のシスト分布には表層以
外に極大があることを示した（Fig. 22）。第3章第1節では，
沖合部における堆積物中のシストの分布には，広く下層

に極大が存在していることを示した（Fig. 39）。もし，こ
れらのシストが生きているならば，表層以下の層に高密

度で分布するシスト群は噴火湾における有毒なAlexandrium
のブルームのシードバンクとして機能する可能性がある。

海産渦鞭毛藻のシストの生残期間についてはいくつか

の種について報告があり，その範囲は数ヶ月から100年以
上と幅広い（Wall 1971, Dale 1983, Blackburn et al. 1989,
Lundholm et al. 2011, Ribeiro et al. 2011）。A. tamarense
のシストの場合，実験室内に保存していたシストの生残

期間は1年（Anderson and Wall 1978）から13年（Nagai
et al. 2007）という報告がある。他方，新鮮な堆積物中に
おける生残期間は3年（McQuoid et al. 2002）から8年以
上（Mizushima and Matsuoka 2004）までの報告がなされて
いる。このようにA. tamarenseシストの生残期間に幅があ
るのは，実験室であれ天然環境であれ，シストの保存環

境（たとえば，酸化還元電位，硫化水素，酸素濃度，温

度，光強度，捕食者のベントス等）が異なるためと考え

られる。

天然の海底堆積物中におけるシストの生残期間を理解

するためには，シストの分析と堆積物コアの年代測定を

同一コアについて同時に行う必要がある（Keafer et al.
1992）。噴火湾における堆積速度に関しては，Pb−210法を
用いた測定結果の報告がある（松本・富樫 1980，本多ほ
か 2002，2003）。これまでに報告されている噴火湾の堆
積速度を考慮すると，約30 cm長のコアはおおよそ100
年を遡ることができる。噴火湾における貝毒発生の主要

な原因プランクトンはA. tamarenseであるが，A. catenella
が1988年秋にPSPによる貝の毒化の発生要因となったこ
とがある（林 1989, 1990, Noguchi et al. 1990）。近年のPSP
発生時には出現していないものの，例外的に堆積物中の

シストにA. catenellaが含まれている可能性はごく僅かで
あるが完全には否定できず，シスト分析ではこの2種類を
区別することが必要となる。

本節では，噴火湾のAlexandriumシストの鉛直分布と，
異なる堆積年代の層から得たシストの発芽能力を評価す

る実験を行った。得られた結果は，これまでに報告され

ている海底堆積物中のA. tamarenseシストの発芽能よりも
相当に長い生残期間を持つ可能性を示した。異なる堆積

層から得たシストの発芽成功率の結果は噴火湾における

堆積物の表層以外に高密度に分布するシストの一部が現

在でも有効なシードバンクとなりうることを明らかにし

た。

3-2-2 材料と方法

3-2-2-1 コアサンプルの採集

堆積物コアサンプルは噴火湾の最深部（Stn. A: 42°20’N，
140°31’E）から採取された（Fig. 41）。噴火湾の沖合数カ
所で得た堆積物コアには生物攪乱の証拠が観察されてい

る（第3章第1節参照）が，調査地点付近では堆積物に葉
理構造が保存されていることから，生物攪乱は小さい環

境であると考えられる。2009年2月に，マルチプルコアラー
（離合社，ASHURA:GS−type corer，内径8.2 cm）を用いて，
表層32 cmのコアサンプルを得た。第3章第1節で使用し
た不攪乱採泥器は，堆積物に対して垂直にサンプリング

されていないケースがあるため，堆積物コアの年代測定

に注意が必要であることを経験したため，より確実に鉛

直コアが採取できる採泥器を使用した。コアサンプルは

採取後直ちに，0～1 cm深までは0.5 cm毎に，1～10 cm
深までは1 cm毎に，10～32 cm深までは2 cm毎にスライ
スし層別に採取した。コアチューブから堆積物を押し出

す際には，コアチューブと堆積物の摩擦で生じる鉛直的

な汚染を防ぐため，コアサンプルの外周に沿って堆積物

Fig. 41. Location of the sampling station (●) for the core
sample collection. Dotted lines indicate bottom
depth (m).
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を薄く削り取り，スライス面も清浄なスパチュラを用い

て採取した。以上のように各層試料の内側の部分のみを

シストの実験用および堆積物年代測定用のサブサンプル

とした。シスト実験用のサブサンプルはさらに2つに分割
し，それぞれプラスチックチューブに収容した。これら

のサブサンプルは船上では5℃の暗条件で保存し，実験室
では3℃の暗条件で保存した。船上での日中光への試料の
暴露は1時間以内にとどまるように迅速に処理した。

3-2-2-2 コアサンプルの堆積年代推定

各層の堆積物サンプルの一部は24時間以上60℃で乾燥
させた後，乳鉢と乳棒を用いてすり潰した。良く擂り潰

した堆積物粉末はスチレン製キューブ（28 cm3，約20 g
の試料用）に入れ，放射活性平衡を得るために3週間放置
した。ガンマ線活性は超低バックグラウンドセミコンダ

クター検出器・多チャンネル分析機（SEIKO EG&G, MCA
−7700）を用いて計測した。コアの年代特定はCRS
（Constant Rate of Supply）モデルを用い，過剰鉛210をベー
スにして計算した（Appleby and Oldfield 1978）。

3-2-2-3 シストサンプルの処理および計数

それぞれの層から得た堆積物サンプルの一部（約1 g）
をシストの計数に用いた。蒸留水に懸濁させた試料はナ

イロンメッシュを張った篩を用い，150 µm以上の粒子を
除去して20 µm目合いの篩で受けた。次に超音波処理しな
がら蒸留水で洗い，目合いを抜ける粒子をできるだけ除

去して，最終的に20～150 µmの画分を10 ml試験管に集
めた。これをグルタールアルデヒドによる固定およびメ

タノールによるクロロフィルの除去を行い，プリムリン

によって染色した後10 mlに定容した（Yamaguchi et al.
1995）。落射蛍光装置付き倒立顕微鏡（オリンパス，IC−
70 with IX−FLA）を用いて，青励起光のもとでシストの観
察を行った。シスト計数は3回繰り返し行い，結果は堆積
物の乾燥重量1 g当たりの平均値±標準偏差として示した。

3-2-2-4 Alexandrium シストの分子同定

噴火湾の堆積物中には，A. tamarenseのシストだけでな
くA. catenellaのシストも分布している可能性がある。し
かし，形態学的に両者のシストを正確に区別することは

できない（Itakura and Yamaguchi 2005）。したがって，発
芽成功率を算するための試験に用いたシストの全てがA.
tamarenseであることを確認するために，各培養の上澄み
液中に出現した栄養細胞と堆積物試料から得たA. tamarense
タイプのシストについて，LAMP法（Loop−mediated
isothermal amplification method）による分子生物学的同定
（Nagai and Itakura 2012）を行った。LAMP法はDNAを恒

温条件下で精確，迅速，簡易的に増幅する方法である

（Notomi et al. 2000, Mori et al. 2001, Enosawa et al. 2003）。
この方法では60～65℃の恒温下で，標的遺伝子の配列か
ら6つの領域を選んで組み合わせた4種類のプライマーを
用いて，PCR（Polymerase Chain Reaction）を利用して標
的遺伝子を増幅させる。標的遺伝子は反応混合物中に生

じる標的DNA産生物の増加による濁度の増加を指標とし
て検出できる。濁度は標的遺伝子の量に応じて増加する

ため，定量的な結果が得られる。発芽に成功したシスト

がA. tamarenseであることを確かめるために，まず発芽成
功率の培養実験終了後のマイクロプレートのウェル中に

残された栄養細胞をマイクロチューブ（1.5 ml容）に収容
し，遠心分離（10,000 rpm,10秒間）した。遠心処理後に
上澄み液を除去したチューブを－40℃で凍結保存した。
他方，実験に使用したシストがA. tamarenseであることを
確かめるため，7層から得た堆積物サンプルをそれぞれ濾
過海水中に懸濁させ，倒立顕微鏡下でA. tamarenseタイプ
のシストを，毛細管を用いて直接ピックアップし，1細胞
につき1つのマイクロチューブ（1.5 ml容）に収容した。
各層の試料から10～20個のシストを分離し，－40℃で凍
結保存した。マイクロチューブに収容したこれらのシス

トと発芽した栄養細胞について，A. tamarenseとA. catenella
のプライマーセットを用いたLAMP法によって種の同定
を行った（Nagai et al. 2012）。

3-2-2-5 A. tamarense シストの生残性

この実験は採泥して2ヵ月後の2009年4月中旬に実施さ
れた。各層から得た堆積物試料の一部を用いて，0～32
cmの全層から得たシストが発芽するか否かを確かめるた
めに，バッチ培養試験を行った。堆積物サンプル約2 g
を採取し，超音波処理を施して，ナイロンメッシュを張っ

た篩（目合20 µmと150 µm）で得た画分10 mlを300 ml
の三角フラスコに移し，150 mlの f／2改培養液（Nagai et
al. 2004）を満たした。この懸濁物を12.5℃，白色蛍光灯
で得た光強度100 µmol photons m−2 s−1，12−hL:12−hD明暗
周期の条件下で2～4週間培養した。それぞれのバッチ培
養の上澄み液を目合20 µmの篩を通し，濃縮したサンプル
から得たAlexandrium属の栄養細胞（約20細胞）について，
ただちに倒立顕微鏡による形態学的観察を行い，A.
tamarenseであることを確かめた。

3-2-2-6 A. tamarense シストの発芽成功率

この実験は2009年5月に実施された。7つの層，すなわ
ち0～0.5，1.0～2.0，4.0～5.0，12～14，20～22，28～30，
30～32 cmから得た堆積物サンプルを用いて，A. tamarense
タイプのシストの発芽能を確認した。湿重量おおよそ1
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～2 gの堆積物サンプルを濾過海水中に懸濁し，超音波処
理の後，篩（目合20 µmと100 µm）を用いて得た画分を
ふたたび濾過海水に懸濁させた。A. tamarenseタイプのシ
ストは毛細管を使って倒立顕微鏡下でピックアップした。

堆積物サンプル毎に8～20個のシストをピックアップし，
それぞれ150 µlの濾過海水を満たした48ウェルのマイク
ロプレートに接種した。各ウェルあたりの接種数は最大

10シストまでとした。接種されたシストは温度10℃，蛍
光灯で得た光強度100 µmol photons m−2 s−1，14−hL:10−hD
明暗周期の条件下で1ヶ月間培養した。マイクロプレート
の各ウェルに接種したそれぞれのシストの位置を記録し，

2日後とその後は1週間毎に倒立顕微鏡下で直接観察した。
このとき，空シストの数を発芽数として記録した。実験

終了後，発芽しなかったシストは3℃，暗所に保存し，後
の顕微鏡観察に供された。

3-2-2-7 A. tamarense シストの顕微鏡観察

顕微鏡によるシストの観察は2009年10月に行った。0
～0.5 cm層と30～32 cm層から得たA. tamarenseタイプの
シストを観察した。0～0.5 cm層のシストは温度3℃，暗
所で保存していた残りの堆積物サンプルからピックアッ

プしたものである。30～32 cm層のシストは発芽成功率を
求める実験の中で，マイクロプレートのウェル中で発芽

しなかった細胞を温度3℃，暗所で保存していたものであ
る。シストの外部形態，色調，原形質の形状および顆粒

の存在と形態などを倒立顕微鏡下で観察し，顕微鏡画像

を撮影した。

また，上記の観察の結果，30～32 cm層のシストの形態
は0～0.5 cm層のものとは明らかに異なっていたため，30
～32 cm層の形態を持つシストが表層に存在するかどうか
を確認するために，噴火湾における表層シスト100個につ
いて，シスト壁の厚さと性状を観察した。使用した堆積

物サンプルは伊達沖水深40 m地点で2009年9月に採集し，
－20℃で凍結保存していたものである。解凍した表層堆
積物をLudox−HS40に懸濁させ，遠心分離（500 xg，2
min）によって比重の重い鉱物粒子を除去したのち，篩を
用いて得た10～100 µm画分をプリムリン染色し
（Yamaguchi et al. 1995），落射蛍光倒立顕微鏡下でシスト
を観察した。

3-2-3 結果

3-2-3-1 コアサンプルの堆積年代

堆積物コアの年代測定にはCRSモデル（Appleby and
Oldfield 1978）を適用し，平均堆積速度は0.249 g cm−2

y−1と見積った（Fig. 42）。この値は松本・富樫（1980）の
見積もり（0.06～0.02 g cm−2 y−1）よりも大きかった。表

層堆積物中のPb−210濃度は常に一定に保たれていること
を仮定したモデル（CICモデル）では堆積物中のPb−210
放射能は常に深度とともに減少しなければならないが，

CRSモデルでは堆積物の供給速度が常に一定であること
を仮定しているため，より深い堆積物の放射能強度が逆

転して高くなっている場合でも堆積速度を算出すること

ができる。この堆積物コアでは，6 cmより浅い層で堆積
物年代の逆転が観察された。噴火湾では刺し網，底建て

網漁業などが行われているが，底曳き網，桁網など海底

撹乱を伴う漁業は行われていないので，これは生物攪乱

の影響を示していると考えられる。しかしながら6 cm
より深い層では，堆積年代は堆積物の深さに従って増大

した。これは堆積物6 cmより深い層では単純堆積をして
いることを示している。堆積速度0.249 g cm−2 y−1は0.58
cm y−1に相当し，堆積物が6 cm堆積するには約10年が必
要であることが分かった。そして，堆積物表層付近では

おおよそ10年間は生物攪乱による均質化が起こっている
が，それより深い堆積層では鉛直攪乱はないこと，32 cm
層は1903±10年（106±10年前）に堆積したと見積もられ
た。

3-2-3-2 A. tamarense シストの堆積物中の鉛直分布

A. tamarenseタイプシストは0～32 cm層すべての層の堆
積物から検出された（Fig. 43）。シストの堆積物中の鉛直
分布は単峰型のピークを示した。シスト密度のピークは

22 cm層に見出され，1399±295（平均±SD）cysts g−1 dry
sedimentであった。シスト密度は22 cm層から7 cm層まで
急激に減少した。堆積物コアの年代測定では22 cm層は

Fig. 42. Calculated sedimentary age based on 210Pb dating
(CRS) of the core collected from Stn. A in Funka
Bay.
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1960±10年に堆積したものである。表面から6 cm層まで

はシスト密度がほぼ一定であり，その密度は83～453（262

±154，平均±SD）cysts g−1 dry sedimentであった。しかし，

0～6 cm層の間には3 cm層に小さなピークが認められた。

3-2-3-3 A. tamarense シストの発芽能

全ての層から得た堆積物試料を培養した後の培養上澄

みにはA. tamarenseの栄養細胞が観察された（Table 7）。
これらの結果はすべての層に分布するA. tamarenseのシス
ト群の一部は，それが106±10年前に堆積した堆積物中の

ものであっても生きており，発芽活性を維持しているこ

とを明確に示している。

3-2-3-4 A. tamarense シストの発芽成功率

培養開始後，最も早くシストの発芽が観察されたのは

培養2日目，0～0.5 cm層のシストであった（Fig. 44）。発

芽成功率はおおよそ20％であった。培養10日目には，シ

ストの発芽は1～2，5～6，12～14，20～22および28～30

cm層の実験区で確認されたが，30～32 cm層の区では発

芽は認められなかった。発芽成功率は培養20日目に全て

の実験区で飽和した。飽和発芽成功率は0～6 cm層の区で

77.8～100 %，12～32 cm層の系では0～34％であり，海底

表面に近い層のシストの発芽率は深い層のものに比べて

明らかに高く，堆積物深度（X）と発芽成功率（Y）の間

には以下の式で示されるような強い負の相関が認められ

た。

Y ＝ －3.034 X ＋ 92.4（n ＝ 7, r ＝ 0.97, P < 0.001）

（Fig. 45）

Table 7. Confirmation of vegetative cells of A. tamarense
appeared after these germination of cysts in
supernatant of batch culture of different depth
sediment from Funka Bay.

Fig. 43. Vertical distribution of A. tamarense−like cysts at
Stn. A in Funka Bay. Plot indicates the average of
triplicate counts (closed circle) and error bars
indicate the standard deviations.

Fig. 44. Integrated germination success (%) of A. tamarense
cysts from seven depth layers (◆: 0−0.5 cm, ◇: 1
−2 cm, ●: 5−6 cm, ◯: 12−14 cm, △: 20−22 cm,
▲: 28−30 cm,□: 30−32 cm) of sediments incubated
at 10℃ under 100 µmol photons m−2 s−1 using cool
fluorescent light with a 14−h light : 10−h dark photo
−cycle.
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この関係式は保存期間（X）と発芽成功率（Y）の関係

式に置換することができた。

Y ＝ 100 exp（－0.042 X）（n ＝ 7, r ＝ 0.939, p <

0.001）（Fig. 46）

この実験で使用した7つの層から得た堆積物中のA.
tamarenseタイプシストと，実験中マイクロプレートのウェ
ル中に発芽して生じた栄養細胞についてA. tamarenseとA.
catenellaのプライマーセットを用いたLAMP法による種の
同定を行った（Table 8）。栄養細胞の全ておよび単離され

たシストの91.9％（74シスト中68シスト）についてLAMP

法による反応が認められ，A. tamarenseであると同定され
た。A. catenellaと同定されたものはなかった。6個のシス
トについて同定に失敗した理由は，単一細胞からのDNA

の抽出が不完全だったことによると考えられる。同様に，

栄養細胞の種同定は2つのケースを除き成功した。この2

つのケースは上澄み液に栄養細胞がいなかった可能性が

ある。LAMP法によりA. tamarenseのみが検出されたこと
は，噴火湾にA. catenellaシストがないか，あるいは極め
て少ないことを示している。

3-2-3-5 A. tamarense シストの顕微鏡観察

堆積物表層から得たA. tamarenseシストは顆粒状の褐色
の充実した原形質を持っていた（Fig. 47 left）。原形質の

中央部にある透明部分は核であるが，このシストはクロ

ロフィル自家蛍光を示さなかった。おおむね100年前（30

～32 cm層）のA. tamarenseシストには，透明あるいは薄

Fig. 45. Correlation between sediment depth (cm) and
germination success (%) of A. tamarense cysts.

Fig. 46. Correlation between elapsed year and germination
success (%) of A. tamarense cysts in natural
sediment in Funka Bay.

Table 8. Molecular identification of vegetative cells obtained from supernatant of the cultures in
germination experiments shown in Fig. 43 and A. tamarense−like cysts isolated by micro−pipetting
from the sediment samples. Both vegetative cells and cysts were identified by the LAMP method
using both A. tamarense and A. catenella primer sets (Nagai and Itakura, 2012, Nagai et al., 2012).
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い色をした顆粒状原形質が観察された（Fig. 47 right）。深

度30～32 cm層のシストの細胞壁は表層（0～0.5 cm）の

シストに比べて著しく厚みがあった。また，シストの表

面には毛状の突起構造が認められた。

表層堆積物から得たシスト100個についてシスト壁の厚

みと性状を調べたところ，いずれもシスト壁は薄く，多

くのシストが凝集物を伴っていた。また，100年前のシス

トに観察された毛状の突起は認められなかった（Table

9，Fig. 48）。原形質の状態については凍結による変質の可

能性もあったため，観察の対象としなかった。これらの

ことから，100年前のシストにみられたシスト壁の厚みは

堆積物中に埋没している過程で獲得した可能性が示唆さ

れた。深層堆積物のシストについては観察されていない。

3-2-4 考察

3-2-4-1 A. tamarense シストの長期生残性

自然海域の海底堆積物中においては，いくつかの渦鞭

毛藻種でシストが長期生残の能力（50～100年）を持つこ

とが報告されている（McQuoid et al. 2002, Lundholm et
al. 2011, Ribeiro et al. 2011）。McQuoid et al.（2002）は3
年前に堆積した堆積物中のA. tamarenseのシストが発芽で
きたことを報告している。Mizushima and Matsuoka（2004）

はAlexandrium spp.シストが少なくとも8年以上は発芽能
を維持できることを示唆している。本研究では，A.
tamarenseシストの一部が天然堆積物中での長期生残能力
（約100年）を持つことを明らかにした。この結果は現在

までのところ，本種に関する最長の記録である。しかし，

このデータが天然堆積物中のA. tamarenseシストの生残期
間の限界を示すものではなく，シストの生残にさらに適

した環境条件下ではさらに長い期間生残できる可能性が

ある。30～32 cm層から得たシストはおおよそ100年前の

個体群を反映しているといえる。A. tamarenseの個体群の
性質が100年前と現在とで変化しているならば，シストの

生理生態学的特徴は100年前と現在とで大きく異なる可能

性がある。シストは遺伝的多様性の分散を助け，多様性

を確保する貯蔵庫として機能することにより，その個体

群の生残能力を増大させる機能を持つと考えられる（Jones

and Lennon 2010）。シストの生残性の高さは噴火湾のA.
tamarense個体群の遺伝的多様性の維持にも大きく貢献し
ていると考えられる。

3-2-4-2 形態観察

形態学的観察は2009年10月，堆積物コアを採集してか

Fig. 47. A. tamarense cysts from surface sediment (0 to 0.5
cm depth, left top: cyst wall is thin with many
substance, left bottom: cyst wall is thin with no
substance) and deep sediment (30 to 32 cm depth,
right top: cyst wall is thick with hair like extension,
right bottom: cyst wall is thick with hair like
extension and many substance). Scale bars are 20 µm.

Fig. 48. The observation of A. tamarense−type cysts which collected from 0−1 cm bottom layer at 40 m−depth point off Date,
Funka Bay in September, 2009. Special references were the thickness and the texture of cyst wall. A−D; textures of
cyst wall were smooth with no substance (type 1 in Table 9), E−O; textures of cyst wall were smooth with many
substances (type 2 in Table 9). Scale bar is 20 µm.
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Table 9. Observation of the wall of A. tamarense−type cysts stored in a freezer (−20℃) collected from surface sediment at 40
m−depth point off Date, Funka Bay in September, 2009.
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ら約9ヶ月後に行った。そのため，形態観察結果が0～0.5

cm層と30～32 cm層の保存環境の違いだけでなく，コア

採取後の保存条件にも影響されている可能性があると考

えた。0～0.5 cm層から得たシストは，形態学的特徴が発

芽直前のシスト（Itakura and Yamaguchi 2001）によく似て

いたが，クロロフィル蛍光は認められなかった。シスト

の赤い自家蛍光は，発芽直前の葉緑体が活性化された状

態のマーカーとして使うことができる（Anderson and

Keafer 1985）。8月から12月の時期は噴火湾におけるA.
tamarenseのシストの休眠期間に相当する（第2章第3節）
ので，10月に観察された0～0.5 cm層のシストは休眠期に

あったと想定される。30～32 cm層で約1ヶ月間の培養で

発芽しなかったシストを観察したところ，このシストに

は顆粒状の色のほとんど無い原形質が認められた（Fig.

47 right）。このような無色に近い原形質は発芽実験の開始

時にはすでに観察されていた。デンプン様多糖と長鎖不

飽和脂肪酸（C14, C16, C18, C22）が渦鞭毛藻の栄養貯蔵物

質であり，Chl. aやChl. c2，ベータカロチンおよびペリディ

ニンが渦鞭毛藻の細胞中には含まれるという報告がある

（Steidinger and Tangen 1996）。嫌気条件下では，蓄積物質

の炭水化物は脂質よりも蓄積に適しており，呼吸量はシ

スト年齢が増加するに従って減少し，呼吸基質も炭水化

物が枯渇した後，その他の物質（脂質orタンパク質）が

利用されるという（Binder and Anderson 1990）。Genovesi

et al.（2009）は新鮮なA. tamarenseのシストを冷暗環境下
で保存し，12ヶ月後に透明な顆粒状内容物を持つシスト

を観察した。そして，原形質の色の退色は蓄積物質量の

減少を示すものであろうと報告している。Anderson

（1980）は，A. tamarenseのシストが死亡を示す最初の兆候
は黄色の凝集物が喪失すること，次の兆候は細胞内デン

プンの顆粒化が進むこと，シストの貯蔵物質がなくなる

までこの顆粒は細胞の中央部に徐々に後退すること，そ

して分厚い細胞壁が残るということを報告している。本

研究では，30～32 cm層から得たシストの原形質は無色で

あったが，顆粒状でも空洞でもなかったこと，さらに発

芽試験でそれらが生残していることが示されたことから，

割合は高くなくともシストはまだ生残していたことが明

らかである。Sussman（1965）はシダ類の胞子の細胞壁の

厚みがシストの休眠期間の持続性と関係し，胞子の細胞

壁が厚い種では胞子の生残性が高いことを指摘した。Wall

and Dale（1969）は，渦鞭毛藻についてもシストの細胞壁

が厚い種のシストの生残性が高い事例があることを指摘

している。Scrippsiella hangoeiのシストは嫌気耐性が低く，
その理由はシストの細胞壁が薄いためであると報告して

いる（Larsen et al. 1995）。観察した表層堆積物から得たシ
ストはいずれも細胞壁が薄かった（Table 9, Fig. 48）。表

層のシストと30～32 cm層のシストの細胞壁の厚みが異

なったこと（Fig. 47）は，嫌気環境である堆積物への埋没

期間が長くなった結果，自らシストの細胞壁を厚くする

ことにより，嫌気耐性を高めている可能性を示すと考え

られる。30～32 cm層のシストの細胞壁には毛状の突起が

多数観察された。これはバクテリアかカビ類等によるシ

ストへの攻撃のように見えるが，詳細は不明である。細

胞壁を厚くすることで，他生物の攻撃からの耐性を高め

ている可能性がある。

3-2-4-3 培養した30～32 cm層の単離シストが発芽しな

かった理由

本研究では，A. tamarenseのシストの長期生残について
2種類の発芽試験を実施した。1つ目は堆積物のバッチ培

養実験であり，30～32 cm層から得たいくつかのA.
tamarenseのシストは発芽した（Table 7）。2つ目は堆積物
からピックアップしたシストの培養実験で，30～32cm

層の堆積物から得た単離シストは全く発芽しなかった

（Fig. 44）。この実験ではシストの発芽成功率は堆積深度が

増すにつれて減少し（Fig. 44），30～32 cm層のシストの

生残比率は非常に低いと推測された。2種類の実験に使用

したシストの数は大きく異なった。30～32 cm層の堆積物

に含まれるシスト密度は42 cells g−1 wet sediment（128

cells g−1 dry sediment）であり，前者では約84個のシスト

が実験に供されたことになる。他方，後者では8個のシス

トがマイクロピペットでピックアップされ，実験に供さ

れた。以上から，後者でシストの発芽が検出されなかっ

た理由のひとつとして，実験に供されたシストの数の違

いを挙げることができる。また，後者の実験における培

養条件の違いが，異なる結果をもたらした可能性もある。

前者ではシストは堆積物（栄養塩，金属などが含まれて

いる）と混在しており，なおかつf/2改良型培地（栄養塩，

金属，ビタミン類を含む）を使用し，温度12.5℃で培養

された。これに対して，後者では泥を除いた濾過海水（栄

養塩，金属，ビタミン類を含まない）を使用し，温度10

℃で培養された。A. tamarenseのシストには高濃度のN
とPが細胞内にストックされているため，環境中のNとP

濃度は発芽に影響しないとされている（Genovesi et al.
2009）。0～0.5 cm層の新鮮なシストは褐色の顆粒状の物質

を持ち，豊富なN, Pストックを細胞内に持っていると考

えられている。他方，深度30～32 cm層のシストは無色の

原形質と厚い細胞壁を持ち，発芽のために必要な物質の

ストックは乏しいものと考えられる。広島湾から得たA.
tamarenseのシストを用いた実験では，新鮮なシストを使っ
たにもかかわらず，単離し，個別に48ウェルのマイクロ

プレートに接種したところ，泥と一緒に培養したものに
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比べて発芽成功率は低かったという（＜5％）（長井ほか，
私信）。

堆積物採集とサブサンプル作成操作の間，船上での太

陽光への暴露は1時間以内であった。後者の発芽実験は堆
積物を採取して3ヶ月後に行われた。1時間以上の光への
暴露はA. tamarenseの発芽を誘発すると報じられている
（Genovesi et al. 2009）。暗条件は発芽を遅らせる要因とな
るが，A. tamarenseについてはその影響はほとんどないこ
とが知られている（Anderson et al. 1987）。もし，シスト
の発芽が光への暴露によって刺激されていたとすれば，

多くのシストは3ヶ月間の暗条件下で発芽し，2つの実験
の結果の違いに影響したかもしれない。しかし，堆積物

サンプルは堆積物採集後，船上では冷暗所（5℃），実験
室でも冷暗所（3℃）で保存されていた。シストは海底堆
積物中に埋没したままである。噴火湾におけるA. tamarense
のシストの発芽に好適な temperature windowは7～18℃
（18℃以上の可能性あり）である（第2章第3節）。採集さ
れた堆積物の保存環境では，シストの発芽は低く抑えら

れていたと考えられる。実験室におけるA. catenellaの培
養実験による研究では，株の履歴と栄養条件が発芽に影

響し，発芽成功率の頻度は親株の組み合わせと栄養塩条

件に依存することが報告されている（Figueroa et al. 2005）。

3-2-4-4 シストの生残と嫌気条件

A. tamarenseのシストの保存期間と発芽成功率の間に負
の指数関係があったことは，シストが海底へと堆積後，

表層堆積物中で鉛直混合の影響を受ける10年間に急激に，
その後は非常にゆっくりと発芽活性を失うことを示して

いる（Fig. 46）。酸素条件は鉛直混合層の好気環境から，
単純堆積層の嫌気的環境へと変化する。本研究の結果は

A. tamarenseのシストの生残性が好気環境中で急激に減少
し，嫌気環境中でゆっくり減少することを示した。休眠

ステージのシストの生残における酸素の役割については

異なる証拠がある。嫌気条件は珪藻類の休眠期細胞や鞭

毛藻のシストの発芽および生残性を低下させると考えら

れ て い る（Hollibaugh et al. 1981, Kremp and Anderson
2000）。しかしながら，嫌気条件はいくつかの渦鞭毛藻の
シストの生残を助ける事が示唆されている（Blanco 1990）。
このように嫌気条件に対する生理的反応は渦鞭毛藻の種

類によって大きく異なる。また，嫌気条件のメリットと

して，休眠期のシストをベントスによる捕食やバクテリ

アの攻撃から保護する役割を果たすことが報告されてい

る（McQuoid et al. 2002）。噴火湾から採取し，5℃の冷暗
所，好気環境に10年間保存していた堆積物コア中に残さ
れたシストが発芽能を失っていたことが観察されている

（宮園ほか未公開データ）。しかし一方，海底堆積物中の

A. tamarenseの天然シストを10℃，暗所，嫌気条件下で保
存したところ，少なくとも13年間生残し，好適な培養条
件に置かれた時には発芽が確認されたという報告がある

（Nagai et al. 2007）。30～32 cm層のシストの観察および発
芽実験から，A. tamarenseのシストは嫌気条件下での長期
保存対して適応し，自ら形態を変化させ，嫌気耐性を高め

ることにより生残率を長期間保持していると考えられる。

3-2-4-5 過去に発生したA. tamarense の大規模ブルーム

シスト密度の堆積物中における鉛直分布を詳細に見る

と，3 cm層に小さな極大，22 cm層に大きな極大が認めら
れた（Fig. 43）。表層以外に形成されているシスト密度の
極大を示す層は，単年度の大きなブルームあるいは複数

年の連続したブルームの履歴を反映するのみならず，生

物過程（生物攪乱，発芽，死亡）および物理過程（混合，

沈殿，再懸濁）からも影響をうける（Keafer et al. 1992）。
0～6 cm層にみられた小さなシスト密度の極大（Fig. 43）
は生物過程と物理過程の影響をうけていると考えられる。

他方，生物攪乱層より下の層では，堆積物は順序よく蓄

積されている。堆積物は堆積後10年間に生物攪乱の影響
を受けると想定されるので，堆積物コアの年代測定結果

には10年間の移動平均が現わされていると考えられる。
この考え方を堆積物中のシストの鉛直分布に適用すると，

現在の生物攪乱層より下のシスト密度は，10年間の生物
過程や物理過程の影響，ならびに堆積後の自然死亡の結

果を反映しているが，過去の履歴を正確に反映している

と思われる。過去に向かって（深い層で）シスト密度が

増加傾向にあることは，本種のブルームが現在よりもは

るかに大規模であったことを示している。このように，

シスト密度の比較はブルームについて10年単位の量的比
較を論じることができると言えよう。

噴火湾において養殖ホタテガイに麻痺性貝毒（PSP）が
最初に検出されたのは1978年である（西浜ほか 1979）。
噴火湾から採取したホタテガイの麻痺性貝毒についての

モニタリングデータは，PSPのレベルが1980年代に高く，
1990年代に低かったこと，そしてこの変動がA. tamarense
の出現状況と一致することを明確に示している（工藤ほ

か 2005）。14～16 cm層のシスト密度は9～12 cm層の密
度よりも高く，0～8 cm層のシスト密度は9～12 cm層よ
りも低い。堆積物コアの年代測定は9～12 cmが1990年代，
14～16 cm層が1980年代のものであることを示した（Fig.
43）。シスト密度における鉛直的な濃淡は，1980年代以降
の噴火湾におけるPSPによる貝の高毒化とA. tamarense
ブルームの変化とよく一致しており，A. tamarenseブルー
ム規模の10年毎の変化の履歴がこの堆積物コアに記録さ
れている。A. tamarenseタイプのシスト密度の極大層の存
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在は，過去の10数年の本種ブルームの規模の違いと一致
することは第3章で述べた。しかしここでは少なくとも1900
年台にA. tamarenseのブルームがあったこと，1960年代に
最も大きなブルームが起こっていたことを示唆した（Fig.
43）。
本章第1節では，Fig. 40に火山灰法で推定した堆積年代

とシストの堆積物中の鉛直分布を示し，1900年頃と1970
年頃に極大層があることを示した。本研究では，火山灰

層の上端を帯磁率の最大値を示す深度で定めたが，この

深度決定にも誤差を含む。火山灰法では火山灰を含む層

を基準とし表層までの2点間距離を平均堆積速度として引
き延ばすため，コアサンプリング時のサンプルの圧縮や

伸長の影響を完全には排除できない。これに対してPb210
法では，各層における過剰鉛の放射線量をトレースする

ため，2点からの引き伸ばし推定に比べるとコアサンプル
の採集時の圧縮や伸長の影響を排除できる。このことか

ら，より正確な年代測定を行った本節のFig. 43と対比す
ると，第1節のFig. 40で1900年頃と推定された極大層は
1960年代のものであると判断できる。
噴火湾を含む日本の9ヶ所の沿岸から得たA. tamarense

個体群の遺伝学的解析の結果，顕著な個体群隔離と，各

地の個体群間で遺伝的交流はほとんどないことが判明し，

噴火湾の個体群は他所とは遺伝的に隔離したものである

ことが示唆されている（長井 2007）。本研究で得られた
データは，噴火湾にはA. tamarenseが少なくとも100年前
には存在したことを強く示唆している。将来の課題とし

ては，噴火湾におけるA. tamarense個体群について，堆積
物中に残された鉛直的な遺伝的構造の把握があげられる。

第4章 総合考察

4-1 噴火湾産A. tamarense の生存戦略

A. tamarenseを含むAlexandrium属の麻痺性貝毒原因プラ
ンクトン種によるブルームは，1970年代にはヨーロッパ，
北米，および日本の温帯エリアでのみ，その発生が知ら

れていた（Dale and Yentsch 1978）。1990年代になると，
PSPは北半球のみならず，南半球までを網羅し，南アフリ
カ，オーストラリア，インド，タイ，ブルネイ，マレー

シア，フィリピンおよびパプアニューギニア等から報告

されている（Hallegraeff 1993）。そして，現在は北極海に
も生息が確認され（Natsuike et al. 2013），グローバルな問
題として認識できる。Alexandrium属プランクトンの世界
規模の分布拡大の要因としては，技術の発展による検出

力の向上も重要であるが，有毒種の科学的知見が増えた

こと，養殖のための沿岸水の利用が拡大したこと，富栄

養化や異常気象などによりプランクトンブルームが刺激

されたこと，および船舶のバラスト水や二枚貝資源の移

動に伴う地域間の渦鞭毛藻シストの輸送等が考えられて

いる（Hallegraeff 1993）。この現象は日本でも同様であり，
A. tamarenseブルームによる麻痺性貝毒の発生は1980年代
までは北海道・東北・関東地方の太平洋岸の一部海域に

限られていた（Kawabata et al. 1962, Shimada et al. 1996，
嶋田 2000, Ishida and Sonoda 2003）。しかし1990年代に
なり，本種のブルームは東日本の未発生海域だけでなく，

西日本でも発生するようになり，特に広島湾や大阪湾で

は毎年のように麻痺性貝毒が発生するようになった

（Asakawa et al. 1995，一見ほか2000, Itakura et al. 2002, Imai
et al. 2006）。これらの事実は，Alexandrium属のプランク
トン種がさまざまな沿岸環境に適応できる生理生態的特

性を持っていることを示すと言えよう。長井（2007）は
日本の9ヶ所から集めたA. tamarense株について遺伝的多
型解析を行い，日本におけるA. tamarenseの遺伝分化が地
理的距離に応じて生じ，海流などの自然現象による集団

間の遺伝子流動が制限されてきたことを強く示唆した。

第3章第2節で示したとおり，噴火湾においては1900年代
にはA. tamarenseが分布しており，地理的独立性を保って
きたと考えられる。

麻痺性貝毒による人への健康被害については，1793
年，George Vancouver船長とその乗組員がカナダのブリ
ティッシュコロンビア州の現在Poison Coveとして知られ
る場所に上陸した際，麻痺性貝毒に汚染された二枚貝を

食べて発生した死亡記録が最も古いものの一つである

（Dale and Yentsch 1978）。そのとき，先住民の部族が渦鞭
毛藻ブルームによって夜の海に燐光がみられる時には，

二枚貝を食べることをタブーとしていたことを記録して

いる。約200年前のことである。その後，この貝毒が
Alexandrium属のブルームによるPSPであることが判明し，
1944年以降，マウステストによる二枚貝の貝毒化モニタ
リングが行われている（White 1987）。Fig. 49には，1944
年から1983年までのカナダ東部沿岸のFundy湾における

Fig. 49. Concentration of PSP toxins in Bay of Fundy clams
(µg saxitoxin equivalent per 100 g tissue) in the
period 1944−1983 (from White 1987).
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アサリのPSP濃度の経年変化を示した（White 1987）。39

年間で2000 µg Saxtoxin equivalent par 100 g tissue以上に高

毒化したのは，1945年，1961年，1976年の3回だけであ

り，高毒化年は連続していないことが大きな特徴である。

第2章第1節で示したように，噴火湾において1981年から

2012年までに発生した大規模ブルームは1984，1989，1994

年の3回であり，大規模ブルームは連続しては発生してい

ない。第3章第2節で示したように，1960±10年代にはA.
tamarenseの大きなブルーム発生年があったと考えられる。
噴火湾の表層堆積物は約10年間の生物撹乱による均質化

にさらされるため，1回の極めて大規模なブルームが起こ

れば，結果として供給された大量のシストはその年をピー

クとし深浅方向に拡散されるので，それに続く年のブルー

ム規模が小さくても，Fig. 43に示したような鉛直分布を

示すであろう。このように，数年～十数年に1回程度形成

される大規模ブルームは，A. tamarenseの種の維持や地理
的拡散にとって重要な意味を持つと考えられる。むしろ，

十数年に1回程度のまれにしか大規模ブルーム形成ができ

ないような環境の中で種を維持・拡大するための適応的

戦略を持っていると考えるべきかもしれない。渦鞭毛藻

のシストにおける発芽戦略は，種類や生息環境によって

異なるであろう。たとえば，季節的変動の大きな環境で

は，同調的にシストが発芽することによりブルーム形成

の接種機能を果たすと考えられている（Anderson 1998,

Rengefors 1998, Kremp and Anderson 2000）。穏やかな気候

条件下では，連続的な発芽が大規模ブルーム形成にとっ

て有利となる（Ishikawa and Taniguchi 1996）。冬季結氷期

をもつ寒冷な亜寒帯沿岸では，栄養細胞の増殖に不適な

低水温で高い発芽活性を持ち，栄養細胞を水柱に供給す

る種が報告されている（Kremp and Anderson 2000）。発芽

期が temperature windowと一致するあるいは一部重複する

と効果的な大量接種が期待できるので，それに続く栄養

細胞の増殖が成功すれば大規模ブルームに繋がる可能性

がある。本研究のシミュレーションによれば，噴火湾の

A. tamarenseは temperature window範囲での発芽率は50
% 10−days−1以上と高くなった（Fig. 23）ため，発芽によ

るシードポピュレーションの消費は短期間に集中するこ

とになる。この集中した栄養細胞の接種に続く増殖プロ

セスは，環境条件が悪いとブルーム形成の失敗につなが

るため，リスクが大きい選択といえる。他方，発芽期が

temperature windowと重複しないケースでは，発芽による

栄養細胞の水柱への接種が細々と持続すると予測され，

それに続く栄養細胞の増殖に適した環境の到来のチャン

スは長期間あると考えられる。この場合もブルームの成

功は，栄養細胞の増殖環境に左右される。噴火湾におけ

る大規模ブルーム年の試算では，発芽期は発芽に好適な

temperature windowより低い水温条件にあり，発芽期を通

じたシスト発芽総数は初期シスト密度の18～77.4 % 10−

days−1に達し（Fig. 31, 32, 33），シードポピュレーション

の節約になっていた。シストには発芽によるブルーム形

成への寄与とともに，栄養細胞が生存に不適な環境の季

節を回避するという重要な役割を持つ（Wall 1971, 1975,

Anderson and Wall 1978, Dale 1983, Anderson 1984）。シス

トの発芽規模が直接のブルーム形成に重要でないならば，

発芽規模を抑えることによって，シードポピュレーショ

ンを節約するという戦略もあり得ると考えられる。以上

のことから，噴火湾におけるA. tamarenseの生態戦略は次
のように整理できる。

�「シードバンクが長持ちする」：噴火湾産A. tamarense
のシストは嫌気条件下での保存性と生残性が高いため，

シードポピュレーションの長期間にわたる生残と維持が

可能である。

�「初期個体群形成のために大量のシスト発芽を必要と
しない」：シストの持つ発芽に好適な temperature window

は7～18℃以上であるが，内因性休眠により発芽期は3

～5℃の時期に設定されていることでシスト群の消耗を節

約し，栄養細胞は3～5℃という低水温条件下で増殖でき，

かつ弱光条件（I0:3.51～4.46 µmol photons m−2 s−1）への適

応を通じて寒冷な時期に栄養細胞の初期個体群を形成す

るチャンスの幅を確保している。

�「卓越発生年級に依存する」：数年～十数年に1回の頻
度でしか中・大規模ブルームの機会を得られない場合で

も，海底堆積物中のシスト群をバイオターべーション等

により維持・拡大できる。

4-2 環境要因の長期的変動傾向とブルーム発生

第2章第1節では，1981年から2012年までのモニタリン

グで得られたA. tamarenseのブルームパターンを類型化し，
ブルーム時期が1980年代に比べて2000年代には1カ月程

度早まっていること，3月の水温が上昇傾向にあること，

4月の塩分が上昇傾向にあることを明らかにした。第2

章第2節と第3節ではそれぞれ，A. tamarense栄養細胞の増
殖特性，シストの発芽特性を明らかにし，第4節ではこれ

らを用いて現場観察された栄養細胞の増減要因をシスト

の発芽，栄養細胞の増殖およびその他に区分し，個体群

形成過程におけるシスト発芽の役割を検討した。その結

果，噴火湾におけるA. tamarenseシストの発芽は，内因的
休眠と外因的休眠，および発芽好適 temperature window

によってコントロールされているが，発芽期（1～6月）

は好適 temperature windowの下限を下回る水温環境にある

ため，発芽による栄養細胞添加効果は極めて低いと予測

された。しかし，発芽により水柱に添加された栄養細胞
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はゆっくりと増殖することができる環境条件があれば，

初期個体群を形成，維持することができ，その後増殖条

件が好転すればブルームを拡大できる。このように，ブ

ルーム形成の成功は栄養細胞の増殖に大きく依存し，初

期個体群形成にシストの発芽は必要であるものの，その

規模はブルーム規模に影響しないと考えられた。

こうしたA. tamarenseのブルーム動態において，長期的
な3月の水温の上昇傾向と4月の塩分の上昇傾向の影響を

以下に考察する。第2章第1節では，最低水温期の水温が

上昇傾向にあることはA. tamarenseの初期個体群形成に何
らかの影響を及ぼしており，A. tamarenseのブルーム期間
そのものが1995年以降早まっていることと，水温変化お

よびそれに伴う環境変化がブルームの形成に影響してい

る可能性があると述べた。第2章第3節で示したシストの

発芽活性は，3～5月に培養温度5℃下で10～20 % 10−days−1

程度であり，3℃下では5 % 10−days−1以下と水温の変化

に対する発芽活性の変化は大きい（Fig. 23）。このことか

ら，最低水温期の水温上昇は沿岸域のシストの発芽率を

わずかでも上昇させ，水柱への栄養細胞の接種期間を長

くさせるので，初期個体群の接種効果はプラスに働くと

考えられる。近年，ブルーム期間そのものが早まってい

るのは，接種時期が早くなっているためと推察される。

他方，第2章第1節では，4月のみにみられた塩分上昇ト

レンドは1996年以降のブルーム規模が小さいことと関係

し，ブルーム拡大にとってマイナス要因となっている可

能性があると述べた。噴火湾における春の塩分低下は沿

岸親潮系水の流入と雪解け水の流入による（大谷1979,

1981，長谷川・磯田1997）。このうち，沿岸親潮系水は噴

火湾の北東部，室蘭側の30～50 m以浅の表層から湾内に

侵入するため，侵入のタイミングが遅くなれば湾奥南西

部では高塩分の冬期噴火湾水が残りやすい環境となる。

大谷（1971）は沿岸親潮系水の塩分，水温指標を33.0以

下，2℃以下としている。これに従いモニタリングデータ

を整理し，沿岸親潮系水の侵入時期を経年的に比較した

（Fig. 50）。噴火湾南西部沿岸域の水が冬期噴火湾水から沿

岸親潮系水に交替する時期は，早い年には1～2月という

こともあるが，3月に交替する年が多く，4月にはおおむね

交替が完了するのが常である。3月に水塊が交替した年は

1981～1996年に比べて1997～2012年では少なく，近年は

沿岸親潮系水の湾内侵入時期に遅れがあることを示唆し

ているが，4月にはおおむね沿岸親潮系水に交替している。

長谷川・磯田（1997）は4～8月の塩分減少期において，

その減少量の3～6割程度は海面を通しての淡水供給によっ

Fig. 51. Long−term fluctuations of monthly integrated rain
fall (mm) recorded at AMeDAS Yakumo Station
from 1982 to 2012. A: January, B: February, C:
March, D: April, E: January and February, neglected
maximum (2003) and minimum (2002) data. The
negative linear regression was significant (n=29, r=
0.422, p< 0.05).

Fig. 50. Long−term fluctuations of monthly averaged salinity
of water columns in western coastal area of Funka
Bay. The symbol ◆ indicates Winter Funka Bay
Water with salinity of higher than 33.0 psu, and ◇
indicates Coastal Oyashio Water with salinity of
lower than 33.0 psu.
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て説明できると指摘している。そこで，気象庁のアメダ

スデータから八雲観測点での降水量の経年変化を整理し

た（Fig. 51）。1月から4月までの月別積算降水量の経年変

化には統計学的に有意な変化傾向は認められなかった。

また，各年の1月と2月の降水量の間には1月の降水量が

多い年には2月の降水量が多い（少ない）といった同調性

は認められなかった。そこで，冬期間陸上に蓄積される

陸水の量の目安として，1月と2月の降水量を積算したも

のについて直線回帰検定を行ったところ，全32データで

は有意でなかったものの，年による極端な値を排除する

ために，最大値（2003年）と最小値（2002年）を除いた

ところ，長期的に減少傾向が認められた（n＝29, r＝0.422,

P<0.05）。芳村・工藤（2003）は噴火湾に流入する河川の

全流量は雪解け水が河川に流れ込む4月に特異的に高い明

瞭な季節変化を示すことを指摘しており，4月の塩分上昇

傾向は雪解け水など陸水由来の淡水流入量の減少が要因

の一つであることが示唆された。陸からの淡水流入の減

少は，密度躍層の発達を遅らせる要因となる。このこと

は，第2章第1節のFig. 11に模式的に示した成層発達に伴

う表層での初期個体群形成（B）のプロセスに影響するで

あろう。1981～2012年の中で1997～2012年には非ブルー

ム年や小規模ブルーム年しかないのは，4月の塩分上昇に

よる密度躍層の発達の遅れによって成層構造が不安定と

なり，初期個体群形成の失敗頻度が高くなっている可能

性が指摘できる。

3月の水温上昇傾向はシスト発芽の接種効果にプラスに

働き，4月の塩分上昇傾向は栄養細胞の増殖にマイナスに

働くと想定されるが，噴火湾におけるA. tamarenseのブルー
ム形成の成功にはシストの発芽規模よりも栄養細胞の増

殖が相対的に重要であるため，現在の環境要因で長期傾

向が続くならば，A. tamarenseの中・大規模ブルームは発
生しにくい環境に向かうと考えられる。

4-3 噴火湾における麻痺性貝毒規模拡大への対応と戦略

噴火湾におけるA. tamarenseブルーム形成の成功の鍵は，
栄養細胞の増殖環境にある。前述したように，4月の高塩

分化傾向が続くと，中・大規模ブルームは発生しにくい

環境に向かうと考えられ，麻痺性貝毒の規模拡大の可能

性は低いと考えられる。しかし，レジームシフトが起き

ると一気に環境条件が変化して状況が一変する可能性が

あるため，地道なモニタリングの継続により，兆候をと

らえることが必要である。特に，低温側にレジームがシ

フトした場合には1980年代の環境に戻る可能性があり，

中・大規模ブルームの発生する可能性が大きくなる。他

方，噴火湾ではA. tamarenseの小規模ブルーム年でも，麻
痺性貝毒（PSP）によるホタテガイの出荷自主規制が行わ

れる場合があるため，これに対するリスクマネージメン

トが不可欠である。北海道の貝毒プランクトン・モニタ

リング・プログラムでは，噴火湾においてA. tamarense
の栄養細胞数が100 cells L−1を超えて増えると，ホタテガ

イの生鮮出荷自主規制値（4MU g可食部－1）を超えるケー

スが多いことから，その半数（50 cells L−1）を超えると，

注意喚起がなされる（たとえば，北海道立総合研究機構

水産研究本部 2012）。

A. tamarense個体群が100 cells L−1レベルの栄養細胞密
度となるには，シストの発芽によってわずかに水柱内に

供給された後に栄養細胞が増殖することによる場合と，

比較的活発なシスト発芽により栄養細胞が直接水柱に供

給されることによる場合がある。前者については栄養細

胞の増殖条件に大きく左右されるが，後者は発芽温度条

件が大きく影響する。第2章第4節の簡単なモデルによる

計算では（Figs. 31, 32, 33），シストの発芽規模が比較的大

きかった1989と 1994年には，5～7月のシスト発芽由来

の栄養細胞の水柱への添加密度は70～100 cells L−1となる

ケースがあった。ホタテガイがPSPを体内に蓄積するには，

A. tamarenseの栄養細胞100 cells L−1程度の密度がある程
度の期間持続することが必要である。そのため栄養細胞

の増殖は不可欠な条件となるが，上記の結果はシストの

発芽が直接，PSPの出荷自主規制をもたらす可能性も提示

している。このことは，貝毒プランクトンのモニタリン

グにおいて従来注目されてきた栄養細胞の増殖条件とと

もに，シストの発芽条件として底層水温についても注目

すべきことを示唆する。

32年間のモニタリングデータを使い，第2章第4節の簡

単なモデル計算式（15～21, 23, 24）によって，発芽によ

り水柱に供給される栄養細胞の密度を求めた（Table 10）。

堆積物表層のシスト密度はFig. 26に示した既存知見を直

線内挿補間し，1998年以降は174 cysts cm−3が維持されて

いるとみなした。発芽率は10日間の培養結果を毎月の発

芽率に引き延ばしているため，過大評価の可能性がある

ものの，1980年代から1990年代にかけて，発芽により100

cells L−1を超える栄養細胞の添加が5～6月に認められた。

このことは堆積物表層におけるシスト密度が最も高い1991

年を中心にみられることから，5～6月の二枚貝のPSP

毒化に直接関わるシスト発芽の影響は，堆積物表層のシ

スト分布密度が高いと発生し易いと考えられる。そこで，

1月から7月までの底層水温（1～10℃）とシストの分布密

度（100～1000 cysts cm−3）の組み合わせにより，各月の

シスト発芽を通じた水柱への栄養細胞の添加規模を推定

した（Table 11）。その結果，1981年から2012年の間に各

月で観測された底層水温の最小～最大の値の範囲内で，

栄養細胞の添加規模がPSPによるホタテガイ出荷自主規制
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Table 10. Estimated inoculation numbers of vegetative cell in the water column from cyst germination at
Otoshibe and Yakumo stations. Hatched numbers indicate over 100 cells l−1.
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Table 11. Estimated inoculation numbers of vegetative cell into the water column with cyst germination under the conditions
of cyst density (100−1000 cysts cm−2) and bottom water temperature (1−10℃). Hatched columns indicate the range
of bottom water temperature observed from 1981 to 2012 at Otoshibe and Yakumo stations. Bold white numbers
indicate the case of inoculation number exceeded 100 cells l−1 which is remainder criterion of self−imposed control
on perishable scallop shipping in Funka Bay.
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の目安（100 cells L−1）を超えるケースは5月と6月にみら
れた。すなわち，5月には底層水温5℃でシスト密度400
cysts cm−3，6℃以上で200 cysts cm−3の場合に，100 cells
L−1以上の栄養細胞が水柱に添加される見積もりとなった。
6月には底層水温6℃でシスト密度600 cysts cm−3，7℃以
上で400 cysts cm−3の場合に，100 cells L−1以上の栄養細胞
添加の可能性があると算定された。1981～2012年の5月と
6月の平均底層水温はそれぞれ，4.7℃と6.9℃なので（Fig.
6），底層水温が平均以上の年には5月のシスト密度が400
cysts cm−3を超えていれば，シスト由来の栄養細胞添加に
よってPSPの自主規制レベルに達する可能性のあることが
分かった。以上のことから，5月の底層水温はモニタリン
グの重要なパラメーターとなりえる。たとえば，Saitoh
et al.（2011）が提案している衛星情報や現場観測データと
数値モデルや海洋GIS統合した沿岸漁業情報システムなど
で噴火湾の底層水温予測ができれば，シスト由来の栄養

細胞による麻痺性貝毒の発生の予測に寄与できるかもし

れない。そのためには現在の貝毒プランクトンのモニタ

リングプログラムにはない堆積物表層のシスト密度に関

する情報が必要となる。5年に1回程度は堆積物表層のシ
スト密度の状況を把握しておくことは重要と考えられる。

噴火湾の海底堆積物中においてA. tamarenseシストが表
層以下の層に高密度に分布していることをFig. 43に示し
た。深さ16～22 cm層のシスト密度は0.5～5 cm層のシス
ト密度の3.9倍の値であった。他方，堆積層と発芽成功率
の間には負の直線相関が見られた（Fig. 45）。これらの結
果から，発芽活性を維持しているシストの堆積物中の鉛

直分布を推定しFig. 52に示した。深さ16～22 cm層（29

～46年前）の発芽可能なシスト密度は0～5 cm層（0～3
年前）のシスト密度の1.4倍の値であった。この結果は1960
～1980年代に堆積した高密度のシストが，現在において
もいまだにシードポピュレーションとして機能し，貝毒

発生のきっかけのリスクを持つ可能性を示唆している。

2011年3月11日の東日本大震災では，津波が噴火湾に
も押し寄せ，ホタテガイ養殖施設等に甚大な被害を及ぼ

した。このときの津波は噴火湾の堆積物を大規模に攪乱

した可能性がある。2011年度に実施した貝毒プランクト
ンのモニタリング結果によると，この年の噴火湾湾口部

におけるA. tamarenseのブルーム規模が近年の中で最も大
きく，ホタテガイのPSP毒化発生規模も拡大したことが示
されている（北海道立総合研究機構・北海道 2012）。東
北地方の沿岸域では，1961年に突然発生した麻痺性貝毒
の原因として1960年5月に東北地方を襲ったチリ大地震
由来の津波による可能性が指摘されている（Kawabata et
al. 1962）。三陸沿岸の大船渡湾西部海域では2011年の麻
痺性貝毒（PSP）発生パターンは通常年と同様であったが，
津波後に発生したPSP原因プランクトンがA. tamarense
のみであったこと，細胞密度から過去最高の大量発生で

あったこと，天然細胞の毒性が非常に高かったことなど

が指摘され，津波との関連については，貝類等フィルター

フィーダーの消失，シストの浮上，栄養塩濃度等の環境

変化による栄養細胞増加がPSP高毒化として想定されるも
のの不明であるとしている（加賀ほか 2012）。2011年の
東日本大震災に伴う津波の影響を仙台湾で調査したとこ

ろ，表層堆積物中のA. tamarenseシスト密度が以前の10
倍以上になっている場所があったことを報告している（水

産研究総合センター 2012）。噴火湾においてもこの津波
による底質の再懸濁過程を通したシストの表層への集積

があったこと，シスト集積によるシードポピュレーショ

ン機能増強は2011年の春のみに限定されたことを報告し
ている（Natsuike et al., 2014）。また，このとき古い年代
のシストが表層に運ばれるので水柱に現れる個体群内の

遺伝的多様性が高くなる可能性も考えられる。堆積物中

に多くのシスト個体群を持つ海域における人為的なドレッ

ジはシスト形成種の個体群動態に大きな影響を及ぼすこ

とが指摘されている（Lundholm et al. 2011）。天災による
底質攪乱は防ぎようがないが，噴火湾では，少なくとも

人為的なドレッジや浚渫は充分な配慮を要するであろう。

要 約

ホタテガイ垂下養殖が盛んな噴火湾では，A. tamarense
ブルームに起因する麻痺性貝毒発生によりホタテガイの

生鮮出荷が規制され，計画的生産に大きな障害となるこ

Fig. 52. Vertical distribution of the viable cysts of A.
tamarense estimated from the cyst density (Fig. 43),
and linear regression between sediment depth and
germination success of the cysts (Fig. 45).

６０ 宮園 章



とがある。堆積物中の本種のシストの発芽が，ブルーム

形成のための接種機能を持つことは経験的に知られてい

るが，ブルーム形成におけるシストの発芽の貢献度は検

討されていなかった。本研究はその機構を解明し，本種

による麻痺性貝毒の発生予察に向けた基礎資料を得るこ

とを目的として実施した。

噴火湾南西部海域における1982年4月～2012年12月ま
で32年間のA. tamarenseブルームと海洋環境の長期変動を
解析した。大規模ブルーム（最大細胞数＞5000 cells L−1）
は1982～1995年の間に3回のみ発生し，1996～2012年に
は非ブルーム年（最大細胞数<100 cells L−1）あるいは小
規模ブルーム年（100<最大細胞数＜1000 cells L−1）のみ
が観測されている。A. tamarenseのブルームには，3月に
初期個体群の形成，5月に最大細胞数への到達，7月に消
失という概略的な基本パターンがあり，1980年代および
1990年代に比べて2000年代のブルーム発生時期は1ヶ月
程度早くなっている事実が判明した。水温および塩分に

はそれぞれ3月と4月に経年的な上昇傾向が認められ，こ
れらに伴う環境変化が最近のA. tamarenseブルームの時期
と発生規模の変化に影響していると考えられた。大規模

ブルーム年（1984, 1989, 1994）には初期個体群形成（2,
3月）に続く密度躍層発達期間（4, 5月）が維持されるこ
とが共通し，水柱の鉛直安定度はブルームの発達に重要

な要因と考えられた。

培養実験によってA. tamarenseの増殖に及ぼす光強度，
温度，日長の影響を調べた。本種は，温度3℃以上で増殖
可能であり，10～18℃は増殖好適範囲と考えられ，この
範囲内では増殖速度に大きな差がみられなかった。3～5
℃で増殖できることおよび増殖最適温度が10～18℃であ
ることから，噴火湾産株は寒冷な環境に適応した増殖特

性を持つと考えられた。

本種の光強度に対する各増殖パラメーター値は，水温

3～10℃の間で温度依存的に増加した。本州産の株に比べ
て低い光強度に適応していることが明らかとなった。日

長による増殖速度の差は温度5℃と10℃のときに大きく，
増殖速度が低い5℃のときに変化率は最大となった。本種
の光条件に対する増殖特性は高緯度環境に適応したもの

と考えられた。

現場調査および培養実験によって，A. tamarenseシスト
の発芽時期と発芽に及ぼす温度の影響を調べた。水温と

発芽活性の関係は月毎に異なり，発芽期のシストの発芽

活性はおおむね温度が10℃のとき最大となり，発芽率が
50 % 10−days−1を超えるtemperature windowは7～18℃（そ
れ以上の可能性あり）であることが明らかとなった。本

種シストは2月～5月に発芽期，6月～翌年1月に休眠期を
持つことが明らかとなった。堆積物表層シストの発芽の

周期性は，内因的休眠によって説明することができた。

堆積物中（3～12 cm層）に埋没しているシストもほぼ表
層シストと同様の挙動を示し，旧シストの二次休眠によっ

て発芽の周期性維持が維持されていると考えられた。噴

火湾のA. tamarenseシストは，内因的休眠（二次休眠）・
外因的休眠および temperature windowによって発芽期の周
期性を維持していると考えられた。

栄養細胞の増殖特性とシストの発芽特性を用いて，大

規模ブルーム年（1984, 1989, 1994）の水温と光環境の観
測結果から本種のブルーム動態を推定し，モニタリング

結果との対比によって，本種の動態におけるシスト発芽

の役割を検討した。シストの発芽および栄養細胞の増殖

状況は3つの大規模ブルーム年のケース全てで異なってい
た。すなわち，1989年はシストの発芽状況，栄養細胞の
増殖活性が共に良かったケース，1984年はシストの発芽
状況が悪くてもその後の栄養細胞の増殖活性が高いケー

ス，1994年はシストの発芽状況は良いが，その後の栄養
細胞の増殖活性が両年に比べて相対的に高くないケース

に区分できた。各年の栄養細胞数の観察結果をシスト発

芽，栄養細胞増殖およびその他の要因で配分したところ，

1984年にはその他要因による増減が個体群動態に強く影
響したが，1989年と1994年にはシスト発芽が初期個体群
形成・維持に貢献していたと考えられた。個体群動態に

影響するその他要因には複数の物理，化学，生物学的因

子が想定された。噴火湾におけるA. tamarenseブルームに
とって，シストの発芽は水柱に栄養細胞を接種すること

自体に重要な役割があり，その規模が大きいか否かはブ

ルーム形成に必須ではないと考えられた。

噴火湾沖合域におけるA. tamarenseシストの堆積物中の
鉛直分布を調べた。噴火湾の沖合堆積物中には本種のシ

ストが広く分布し，表層以下に分布の極大層を持つこと

が明らかとなった。各地点における堆積速度の違いを考

慮すれば，これらの表層以下の分布極大が同時期に形成

されたものと考えられた。

培養実験によって，噴火湾最深部における堆積物中の

A. tamarenseシストの生残性を堆積層別に調べた。約100
年前に堆積した層から得たシストの一部は発芽が確認さ

れた。これは現在のところ本種シスト生残の世界最長記

録である。シストの発芽成功率には，堆積物中の保存期

間と指数関数的な負の相関が認められ，これは堆積後の

時間経過が長くなると耐性が高くなっていることを示唆

する。約100年間埋没していたシストは原形質が透明で細
胞壁が厚いという特徴を持ち，長期保存によって本種は

形態的に堆積物中での貧酸素耐性を高めていると考えら

れた。

噴火湾のA. tamarenseの生態戦略は次のように概説でき
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る。A. tamarenseのシストは嫌気条件下での保存性と生残
性が高いため，シードポピュレーションの長期間にわた

る維持が可能である。シストの持つ発芽の最適な

temperature windowは7～18℃（以上）であるが，内因性

休眠により発芽開始期は3～5℃の時期に設定されている

ことによりシードポピュレーションの消耗を節約してい

る。栄養細胞は3～5℃という低水温条件下で増殖でき，

かつ弱光条件（I0:2.7～4.5 µmol photons m−2 s−1）に適応す

ることで，寒冷な時期に栄養細胞の初期個体群を形成す

る機会の幅を確保していると考えられる。噴火湾産A.
tamarenseはこれらの生態的特徴によって，数年～十数年
に1回の頻度で発生する大規模ブルームで拡大したシード

ポピュレーションを節約的に消費しながら次のシードポ

ピュレーションの拡大を待つという戦略を有している。

噴火湾西部海域にみられた環境の長期的変化傾向が本

種ブルームの形成に及ぼす影響を検討した。3月の水温の

上昇傾向は発芽規模の拡大，4月の塩分の上昇傾向は栄養

細胞の増殖規模の低下に働くと考えられた。噴火湾の本

種ブルーム発生の鍵は栄養細胞の増殖の成功により強く

依存していると考えられるため，これらの傾向の将来的

な持続を仮定すると，当面は本種ブルームの小規模年あ

るいは非ブルーム年が続くと予想される。

噴火湾においては麻痺性貝毒（PSP）によるホタテガイ

の生鮮出荷自主規制の発生目安となる栄養細胞密度は100

cells L−1であり，シスト発芽由来の栄養細胞密度が100

cells L−1を超える場合を推定したところ，底層水温が平年

より高い年には5月のシスト密度が400 cysts cm−3を超え

ていれば，シストからの発芽由来の直接的な栄養細胞の

水柱への添加によって，PSPの自主規制レベルの密度に達

する可能性があることが推定された。こうした可能性を

把握するためにモニタリングメニューの中に，5年に1

回程度のシスト密度調査を行うことが望ましいと提案で

きる。

噴火湾の沖合部には発芽能を持つ表層以下のシスト（16

～22 cm層）が表層シスト（0.5～5 cm層）の約1.4倍の密

度で分布していた。2011年の東日本大震災に伴う津波は，

噴火湾においても堆積物に埋没しているシストを巻き上

げ，表層に選択的濃縮をもたらした。自然現象によるこ

うした堆積物かく乱は避けようがないが，人為的な浚渫

やドレッジ等を行う際には，埋没シストの潜在的脅威に

十分配慮すべきであろう。
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