
2021年9-11月に北海道の太平洋沿岸において発生した
Karenia selliformisを中心とする赤潮（以後，K.s.赤潮と称
する）は甚大な被害をもたらした（高嶋・中川,  2023）。
赤潮には降雨型赤潮：降雨等がきっかけとなり河口域で

発生・成長・維持・終結するタイプ（丸・角田，2000；
角田，2001）と沖合移入型：沖合の大陸棚で発生・成長
・海岸に移動し終結するタイプ（Hutton, 1960；Ingle and 
Williams, 1966）がある。K.s.赤潮は沖合移入型としては

有害赤潮藻Karenia selliformis非出現年の十勝沿岸の港湾における渦
鞭毛藻・珪藻・有鐘繊毛虫の消長と沖合域での珪藻の分布
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The prevalence of dinoflagellates, diatoms and tintinnid ciliates in the Otsu Fishery Port and Tokachi Port on the eastern 

coast of Hokkaido and the occurrence of Karenia selliformis and diatoms off the coast of the Sea of Okhotsk and the Pacific 

Ocean in Hokkaido were investigated in the year after the K. selliformis red tide occurrence. The appearance of diatoms in 

Otsu Fishery Port and Tokachi Port was greatly affected by the light environment, and the number of cells was high in June-

September and low in September-November. At the beginning and end of dinoflagellate blooms in spring and summer-autumn, 

diatoms decreased and increased, respectively. A comparison of the size of dinoflagellates and loricae sizes of tintinnid ciliates 

suggested that the increase in tintinnid ciliates at the end of dinoflagellate blooms was not a predator-prey relationship. In 

2022, K. selliformis will not appear on the coast or offshore of Hokkaido, and diatoms will appear at a density of 103 cells 

mL-1 or more in the offshore area of the Pacific Ocean from August to September.
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日本で初めての事例であり，分布が沿岸から沖合まで広
域であったこと，発生から収束まで約2ヶ月と長期に及ん
だことなどの特徴は従来の西日本で発生するいわゆる降
雨型赤潮とは異なっていた（山口ら，2022）。さらに
K. selliformisの有害性は不明な点が多く残されているも
のの，既知のK. mikimotoiの10倍以上の生物毒性を有する
こと，甲殻類を除く魚類・棘皮動物・軟体動物など多く
の生物群に有害性をもつことなどが確認されており（紫
加田ら，2023；湯浅ら，2023），影響を及ぼした場所は浅
海域にとどまらず，水深50 m以深の漁場にも及んだ可能
性が示されている（美坂・安東，2021）。このような強い
有害性が漁業被害を大きくした重要な要因と考えられる。

珪藻と赤潮原因種との種間関係は赤潮発生をコントロ
ールする重要な要因である（今井，2000；鬼塚，2011）。
赤潮原因プランクトンは珪藻の出現密度が103 cells mL-1

を下回った時に増殖しやすいとした報告がある（今井，
2012）。2021年は前代未聞の規模で形成された海洋熱波が
K.s.赤潮発生の重要な要因であり，海洋熱波による成層
形成によって生じた珪藻の表層からの消失が広範囲に起
きていた可能性が指摘されており（Kuroda et al.，2021；
宮園ら，2023），赤潮発生海域における2021年の珪藻
（Skeletonema costatum等）の分布密度が2015-2020年に比
べて少なかったことが報告されている（Taniuchi et al., 
2023）。赤潮発生翌年の2022年は海洋熱波が発生したもの
のK.s.赤潮は発生しなかったが，こうした赤潮非発生年
における珪藻の出現状況を把握しておくことは今後の対
策策定のために重要である。

さらに，十勝沿岸では過去に「降雨型赤潮」の発生が
みられ，渦鞭毛藻が赤潮の原因生物であること，渦鞭毛
藻の増加が大雨とその後の凪の状況によって制御される
ことが指摘されている（丸・角田，2000）。渦鞭毛藻の動
態は珪藻との競合関係（たとえば，今井，1995）や捕食
者（たとえば，Kamiyama and Matsuyama, 2005）が重要
な役割を持つことが知られている。しかし，この海域で
は栄養塩をめぐる競合種である珪藻や渦鞭毛藻類の種間
関係や捕食者としての有鐘繊毛虫との関わりから渦鞭毛
藻類の消長を捉えた事例はない。

赤潮形成により生産された膨大なKarenia selliformisの
細胞は北海道の沿岸域に大量に散布された。そのうちわ
ずかでも越冬できれば翌年に再び出現する可能性がある
ため，K.s.赤潮発生翌年の本種の出現情報は今後の赤潮
発生予察にとって極めて重要となる。本種は沖合からタ
ネが伝搬して北海道沿岸の静穏域で増殖した可能性
（Hasegawa et al., 2022）とともに，沖合で初期群集が形成
され移入してきた可能性が指摘されている（Kuroda et al., 
2022；宮園・黒田, 2024）。このため，沿岸の静穏域での

時系列変化と沖合域での分布の両方を把握する必要があ
る。
本研究では，K.s.赤潮発生翌年の十勝川の河口に近い

大津漁港と十勝の代表的な港である十勝港において
K. selliformisと珪藻の分布調査でみられた渦鞭毛藻ブル
ームに注目して，栄養塩，珪藻および有鐘繊毛虫との関
わりを検討した。また，夏から秋の太平洋およびオホー
ツク海沿岸におけるK. selliformisと珪藻の分布状況を把
握したので報告する。

試料及び方法

港湾調査　2022年6月から11月まで，原則として3回/月の
調査を実施した。調査地点は十勝川河口に最も近い大津
漁港（42.67°N，143.63°E：水深，約3 m）と十勝管内の代
表的な港湾である十勝港（42.30°N，143.32°E：水深，約
9 m）である（Fig.1）。RINKO-Profiler（JFEアドバンテ
ック社）による水温・塩分・クロロフィル-aの観測と同
時に，そのとき一番多い植物種を捉えるために，クロロ
フィル-a濃度が最高値を示した層からの採水を行った。
表層の場合は採水バケツ，深層の場合はバンドン採水器
によって採集した。各調査時の採水層はFig.3に示した。
採水サンプルは1 L遮光ポリビンに収容し，実験室にてプ
ランクトン観察用サンプルと栄養塩分析用サンプルに供
した。

広域分布調査　2022年7月から9月の太平洋および7月の
オホーツク海の沿岸-沖合域における調査を実施した
（Fig.2）。CTD（Sea-Bird Scientific）による水温・塩分観
測と同時に海表面から採水バケツを用いて採水した。採
水試料はプランクトン観察用サンプルに供された。

ig. F 1	 Sampling locations of phytoplankton from Otsu 
Fishery Port and Tokachi Port sited on the Pacific 
coast of Hokkaido, June-November 2022.
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栄養塩の分析　栄養塩の分析は港湾調査でのみ実施され
た。採水サンプルは10 mLチューブに分注したのち-40 ℃
で凍結保存した。栄養塩（NO2-N, NO3-N, NH4-N, DSi, 
PO4-P）は栄養塩自動分析計（QuAAtro 2-HR ビーエルテ
ック社）により分析し，3態窒素を溶存態無機窒素
（DIN），リン酸態リンを溶存態無機リン（DIP），溶存態
ケイ素をケイ素（Si）として扱った。
標本作製および観察　採水サンプル（港湾調査：200 mL，
広域分布調査：500 mL）は10 μm目合のプランクトンネ
ットで濃縮し，5 mLとしたのち片野液（Katano et al., 
2009）で固定後冷蔵保存した。固定標本（全量10 mL）は
重力沈殿後，上澄み回収により1 mLまで濃縮したのち，
それぞれ0.1 mLを顕微鏡観察に供した。観察時にはDAPI

染色を施し，落射蛍光装置付倒立顕微鏡（Nikon Eclipse 
Ti-U,TI-SFL）のUV励起による蛍光から細胞内の核の位
置を確認し，Karenia selliformisとKarenia mikimotoiを区別
した。珪藻は中心目と羽状目に区別して計数した。中心
目については優先して出現したグループを記録した。港
湾調査では，渦鞭毛藻のうちカルコフルホワイトで染色
される有殻種と染色されない無殻種に大別し，優占して

出現したグループについては科毎に計数し，その他につ
いては細胞長が30 μm未満を小型サイズ，30 μm以上を中
型サイズと区別して計数した。有鐘繊毛虫については一
括して計数した。
珪藻・渦鞭毛藻・有鐘繊毛虫の体サイズ測定　港湾調査
では，各藻類グループの細胞数増減に及ぼすその捕食者
候補となる有鐘繊毛虫の影響を検討するために，珪藻と
渦鞭毛藻の細胞サイズおよび有鐘繊毛虫のロリカ径（開
口部の直径）を測定した。渦鞭毛藻ブルームピーク時の
サンプル（大津漁港：7月6日，9月16日，十勝港：7月21

日，9月16日）の顕微鏡写真を数枚撮影し，画像データか
ら画像解析ソフトのイメージJ（https://imagej.net/ij/）を
用いて計測を行った。この方法では計測対象の細胞・個
体の向きが正確に捉えられていない可能性があるが，今
回出現した有鐘繊毛虫と植物プランクトン群が被食-捕
食の関係にあるかどうかを検討するには十分と判断した。
気象データの収集と処理　気象データはインターネット
で公開されている気象庁の過去の気象データ検索
（https://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/index.php，2023

年3月1日）から入手した。十勝における赤潮形成種であ
る渦鞭毛藻の増減は気象条件に大きく影響される（丸・
角田，2000）。十勝川の流域面積の大きさを考慮して，角
田（2001）に従い十勝管内の毎日の最大降水量記録のう
ち最も大きな値を管内の日最大降水量として扱った。十
勝管内の全天日射量データはアメダス帯広定点の2022年
のデータおよび1991年から2020年までの平均値データを
入手した。Erga and Heimdal （1984）は6日間の平均全天
日射量13.3 MJ m-2を珪藻の増殖制限要因の目安としてい
ることから，6日間の移動平均値を求めた。

結 果

大津漁港と十勝港における6月から11月までの水温，塩
分およびクロロフィル-a濃度の鉛直分布をFig.3に示す。
水温は6月の8 ℃から8月の22 ℃の間を変化した。最高水
温は8月上旬にみられ，9月上旬に13 ℃まで低下するもの
の，10月上旬には18 ℃以上となったあと降温に転じた。
塩分は河川水の影響を強く受ける表層では30を下回るこ
とがあり，大津漁港では6月下旬，8月上旬に，十勝漁港
では6月下旬，8月上旬，9月下旬および10月中旬に河川水
の流入が認められた。沿岸からの高塩分水は大津漁港で
は7月上旬，9月上旬および11月上旬，十勝港では7月上旬，
7月下旬～8月上旬，8月下旬から9月上旬，9月下旬から10

月上旬および11月中旬に認められた。密度躍層は6月中旬
～9月上旬にかけて発達した。クロロフィル-a濃度は大津
漁港では6月上旬の下層で最大値（＞30 μg L-1）がみられ
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図 2 	 Sampling stations of phytoplankton off Hokkaido in 
July (●, △, ◎), August (▲, △, ◎) and September 
(■, ◎), 2022. Surveys in the Sea of Okhotsk in July 
(26-27) were conducted by the Hokuyo Maru at 16 
sites within the range of 143.2-145.3°E and 44.3-
45.2°N. Surveys in the Pacific Ocean in July (26-31) 
were conducted by the Hokushin Maru at 15 sites 
within the range of 140.9-145.5°E and 41.6-43.0°N. 
Surveys in the Pacific Ocean in August (17-18) were 
conducted by the Hokushin Maru at 6 sites within the 
range of 144.5-145.5°E and 42.5-42.9°N. Surveys in 
the Pacific Ocean in September (1-2) were conducted 
by the Hokushin Maru at 7 sites within the range of 
143.7-145.5°E and 42.4-42.9°N. The arrows indicate 
the Tsushima Warm Current (A), Oyashio (B), and 
Coastal Oyashio (C).
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たのち，6月中は10 μg L-1を越えたが，その後は5 μg L-1

以下で推移し，10月上旬の表層で10 μg L-1を越えた。十
勝港では7月下旬から8月中旬の表層，8月下旬から9月の
表層で20 μg L-1を越えた他，8月には中層・下層で10 μg 
L-1を越えた。水温と塩分の推移は両港ともに同様の変化
傾向がみられたが，河川水の影響は十勝港で大きかった。
クロロフィル-a濃度は両港で異なる変化傾向を持ち，水
深3 mまでの期間平均値を見ると大津漁港（5.9 μg L-1）よ
り十勝港（7.6 μg L-1）で高かった。

両港における6月から11月までの栄養塩濃度および十
勝管内の降水量の日最大値をFig.4に示した。6月から8月
中旬（平均17.1 mm日-1）に比べて8月下旬から11月中旬
（平均9.0 mm日-1）までの降水頻度は少なく，平均降水量
では前者が後者の1.9倍多かった。Fig.3に示したとおり
採水層は調査日によって異なったが，おおむね表層から
の採水だったので採水層による差違は考慮しない。DIN

は大津漁港では6月1日，7月6日および9月16日にそれぞれ
4.9，0.4，2.5 μMと低かった以外は20 μM以上であった。十
勝港では6月1日，7月6日および9月16日にそれぞれ0.7，
1.8，2.6 μMと低かった以外は10 μM以上であった。DIPは

大津漁港では0.5 μMを下回ったのは7月6日のみであった
のに対し，十勝港では7月6日，7月21日，9月5日に下回っ
た。Siは大津漁港では6月1日，十勝港では6月1日と9月16
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ig. F 3	 Vertical profiles of water temperature (℃, A), salinity 
(B), and chlorophyll a concentration (μg L-1, C) from 
June 1 to November 21,  2022 at Otsu Fishery Port 
( upper)  and Tokachi Port ( lower) .  The black circle 
indicates the depth of water sampled and the sampling 
date. Vertical profiles were drawn using data every 1 m.
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ig. F 5	 Cell numbers of diatoms (■ ) and dinoflagellates (○ ) 
from June 1 to November 21, 2022 at Otsu Fishery Port 
(upper) and Tokachi Port (lower). Black dashed squares 
indicate spring dinoflagellate blooms and summer-
autumn dinoflagellate blooms. Black solid line indicates 
the daily changes of 6-day moving average in global 
solar radiation from June to November 2022, and black 
dotted line indicates the mean values of global solar 
radiation from 1991 to 2020 at AMeDAS Obihiro 
station. (https://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/index.
php, 2023.3.1). Dashed solid line indicate 13.3 MJ m-2.

ig. F 4	 DIN (■ ), DIP (▲ ), and Si (○ ) concentrations from 
June 1 to November 21,  2022 at Otsu Fishery Port 
(upper) and Tokachi Port (lower). The gray bar graph 
indicates the maximum precipitation data of AMeDAS 
stations in the catchment area of the Tokachi River.
(https://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/index.php, 
2023.3.1).
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日にそれぞれ10 μMを下回ったがそれ以外は常に10 μM

以上の値を示した。DIN，DIP，Siの動きは必ずしも同調
しなかったが，降水頻度が高い6月から8月中旬までの栄
養塩の増加は降水量との対応と考えられたが，降水頻度
が低い9月以降の栄養塩増加，特にDIPの増加については
降水量との対応が見られなかった。
両港における6月から11月までの珪藻と渦鞭毛藻の細

胞数および帯広の全天日射量（2022年値，1991～2020平
均値）をFig.5に示した。珪藻は大きく増減しながら8月
上旬に最大細胞数（105 cells mL-1レベル）を記録したの
ち，9月から11月までの細胞数が102 cells mL-1以下まで低
くなるという傾向は両港に共通していた。渦鞭毛藻は十
勝港で6月中旬から7月上旬，8月下旬から9月中旬にそれ
ぞれ細胞数が100倍程度に増加する現象が認められた。大
津漁港では6月中旬から7月上旬の細胞数変化は小さかっ
たが，8月上旬から9月中旬の細胞数変化は十勝港と同程
度に大きかった。そこで，それぞれの期間の渦鞭毛藻の
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ig. F 6	 Individual numbers of tintinnid ciliates (▲) from June 
1 to November 21, 2022 at Otsu Fishery Port (upper) 
and Tokachi Port (lower) .  Black dashed squares 
indicate spring dinoflagellate blooms and summer-
autumn dinoflagellate blooms.

Period
date 1 Jun. 15 Jun. 29 Jun. 6 Jul. 21 Jul. 17 Aug. 24 Aug. 31 Aug. 5 Sep. 16 Sep. 29 Sep.

water temperature (℃) 8.9 10.4 10.2 17.8 17.8 13.9 14.4 16.6 17.4 18.8 18.3
Salinity 31.8 30.3 32.6 28.7 30.6 32.8 32.7 31.0 34.3 31.8 31.0
DIN （μM) 0.7 19.0 27.9 1.8 57.0 22.0 24.2 32.0 41.3 2.6 26.2
DIP（μM) 1.0 1.1 0.8 0.4 1.2 1.6 1.5 1.2 1.0 1.2 1.5
Si（μM) 0.2 30.8 109.3 69.9 146.3 34.3 40.6 71.8 89.9 10.1 63.5
N/P 0.7 17.4 37.2 4.1 48.3 13.8 15.8 25.9 40.9 2.1 17.8
Si/P 0.2 28.2 145.8 162.6 123.9 21.5 26.6 58.0 89.1 8.3 43.1
Chlorophyll a  (μg L-1) 37.1 18.5 5.9 10.2 1.4 2.6 2.5 2.4 1.6 11.6 1.2
Global solar radiation (MJ m-2) 16.3 15.7 16.4 15.8 11.0 16.0 16.1 8.8 13.4 15.8 9.6
diatoms (cells mL-1) 476 181 66 13025 76 440 984 21898 8601 30215 63
dinoflagellates (cells mL-1) 8.9 7.8 28.2 57.1 6.4 2.6 1.0 6.4 7.7 62.3 31.7
tintinnid ciliates (inds mL-1) 0.2 0.3 0.4 1.4 22.6 0.9 0.4 3.0 1.9 0.2 7.5
dinoflagellate bloom stage before start intermed. peak after before start intermed. intermed. peak after

Period
date 15 Jun. 29 Jun. 6 Jul. 21 Jul. 27 Jul. 17 Aug. 24 Aug. 31 Aug. 5 Sep. 16 Sep. 29 Sep.

water temperature (℃) 10.1 8.9 18.4 19.1 22.9 13.5 15.9 17.4 17.9 18.9 18.2
Salinity 30.1 32.5 26.5 24.8 25.0 33.0 32.1 28.9 27.4 31.0 28.5
DIN （μM) 14.4 12.2 0.4 17.9 11.6 19.7 17.6 21.6 28.9 2.5 17.2
DIP（μM) 1.2 1.2 0.4 0.4 0.9 2.6 2.0 1.4 0.4 0.5 1.0
Si（μM) 18.7 18.7 35.7 73.5 30.5 36.7 30.9 44.6 74.0 0.2 47.3
N/P 15.1 10.0 1.0 41.0 13.0 7.7 8.7 15.9 82.0 4.8 17.2
Si/P 30.4 15.3 88.4 167.9 34.3 14.2 15.3 32.9 210.2 0.4 47.3
Chlorophyll a  (μg L-1) 2.5 6.0 14.2 19.8 - 10.4 89.5 1.5 90.7 12.3 3.3
Global solar radiation (MJ m-2) 16.3 15.7 16.4 15.8 11 16.0 16.1 8.8 13.4 15.8 9.6
diatoms (cells mL-1) 85 34 2592 105 104016 281 208 389 4415 39726 59
dinoflagellates (cells mL-1) 2 0.0 60.0 137.0 29.0 1.3 1.0 19.2 12.3 74.4 12.5
tintinnid ciliates (inds mL-1) 0.3 0.1 12.6 19.8 22.0 1.7 4.8 5.1 4.7 0.5 6.4
dinoflagellate bloom stage before start intermed. peak after before start intermed. intermed. peak after

 Spring bloom Summer-Autumn bloom

 Spring bloom Summer-Autumn bloom

able T 1	 Relationship between environmental factors and the dynamics in cell numbers of diatoms,  dinoflagellates,  and 
individual numbers of tintinnid ciliates in the period of spring and summer-autumn dinoflagellate blooms at Otsu 
Fishery Port (upper panel) and Tokachi Port (lower panel) in 2022.
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増加を渦鞭毛藻ブルームと定義した（Fig.5，破線方形）。
以降，6～7月の渦鞭毛藻増加を春季の渦鞭毛藻ブルーム，
8～9月の渦鞭毛藻増加を夏季～秋季の渦鞭毛藻ブルーム
として扱う。全天日射量は6～9月中旬に多い日が持続し
たのに対し，9月下旬から11月までは少ない日が続いた。
有鐘繊毛虫は7月下旬に最大個体数を記録し，9月下旬に
もわずかに増加した（Fig.6）。渦鞭毛藻ブルーム期間に
注目すると，春季の渦鞭毛藻ブルームではブルーム期間
中に有鐘繊毛虫は増加し，ブルーム期間後に個体数ピー
クを持った。夏季～秋季の渦鞭毛藻ブルームではブルー
ム期間後に有鐘繊毛虫の増加がみられた。

春季および夏季～秋季の渦鞭毛藻ブルームにおける渦
鞭毛藻の動態とそれに影響を及ぼす要因を検討するため
に，それぞれの渦鞭毛藻ブルームを開始前（細胞数増加
前），開始（細胞数増加），途中，ピーク（細胞数極大），
ピーク後（細胞数減少）に区分して，各区分における環
境要因と珪藻・渦鞭毛藻の細胞数および有鐘繊毛虫の個
体数を示す（Table 1）。珪藻と渦鞭毛藻の増殖に影響す
る水温範囲は4つの渦鞭毛藻ブルームで異なるものの，水
温が上昇傾向にあったことが共通していた。栄養塩につ
いてみると，ブルーム開始時のDINはいずれも10 μM以上
であった。大津漁港の春季・夏季～秋季および十勝港の

夏季～秋季の渦鞭毛藻ブルームピークではDINは減少し，
N/P比は16を大きく下回った。しかし，十勝港の春季の
渦鞭毛藻ブルームピークではDINは十分存在していた。
全天日射量は春季の渦鞭毛藻ブルーム期間中には15.0 
MJ m-2を越えていたが，夏季～秋季のブルーム期間中に
は途中（8月31日，9月5日）に15.0 MJ m-2を下回った。渦
鞭毛藻ブルームの開始時に珪藻の細胞数が少ない（<103 
cells mL-1）ことは4つのケースに共通していた。他方，珪
藻の細胞数ピークは渦鞭毛藻ブルームピークと同時ある
いは遅れてみられた。有鐘繊毛虫は渦鞭毛藻ブルームに
遅れて増加し，個体数ピークは渦鞭毛藻ブルームのピー
ク後にみられた。
春季・夏季～秋季の渦鞭毛藻ブルームのピーク時に優

占した種について渦鞭毛藻ブルーム期間内の細胞数変化
をFig.7に示す。両港の春季・夏季～秋季ブルームを構成
した種は10種類であった。春季のブルームは小型・中型
の有殻種によって構成されていた。小型有殻種が少しず
つ増加する中で大津漁港ではAlexandrium tamarense 
species complex（以下，Atscと称する）が，十勝漁港では
Atsc，Diplopsalis spp.，Heterocapsa spp.が急増した。Atsc

が最大細胞数に達した時には，通常の栄養細胞より大き
い接合子が観察された。夏秋のブルームは有殻種と無殻
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ig. F 7	 Composition of the spring dinoflagellate blooms (A, B) and the summer-autumn dinoflagellate blooms (C, D) from June 
1 to November 21, 2022 at Otsu Fishery Port (left: A, C) and Tokachi Port (right: B, D). Black lines indicate the 
fluctuation between the armored group and unarmored group.

Title:02-A632_ 宮園ほか（十勝珪藻）.indd　p16　2024/09/19/ 木 13:55:00

16 宮園　章，有馬大地，西田芳則，安永倫明，稲川　亮，本前伸一，安東祐太朗，藤岡　崇



種の混合組成であった。両港ともに小型有殻種は少しず
つ増加する中で大津漁港ではAkashiwo sanguinea，十勝港
ではPolykrikos spp.が急増した。調査を通じてKarenia 

selliformisは出現せず，K. mikimotoiは春季のブルーム期に
わずかに出現した。

大津漁港と十勝漁港における春季・夏季～秋季の渦鞭
毛藻ブルームピーク時の珪藻，渦鞭毛藻の優占種の細胞
サイズと有鐘繊毛虫のロリカ径の計測結果を示す
（Table 2）。いずれのブルームにおいても有鐘繊毛虫のロ
リカ径は平均で12.4～14.2 μmであった。これに対して，珪
藻では中心目のChaetoceros spp. とSkeletonema spp.の平

均細胞幅は6～8 μmとロリカ径より狭かったが，これら
は長い棘を持ち連鎖体を形成していた。羽状目の
Thalassionema spp.とAsterionella spp.の平均細胞幅は4.4～
10.8 μmであったが，細胞長はいずれも30 μmを越えた。渦
鞭毛藻では小型の有殻種・無殻種ともに平均細胞幅は
14.0～19.4 μmで有鐘繊毛虫のロリカ径とほぼ同じあるい
は大きかった。
十勝港と大津漁港では6月から11月までK. selliformisは

出現しなかった。オホーツク海と太平洋における沿岸調
査でもK. selliformisは出現しなかった（Table 3）。
太平洋およびオホーツク海沿岸～沖合域における7月

date n mean±SD min. max. measurement
of the peak (μm） (μm） (μm） point

6 Jul. Diatoms Centrales Thalassiosira  spp. 15 24.7±8.7 7.6 35.9 cell width
Skeletonema  spp. 21  8.2±3.4 4.5 12.5 cell width

Pennales Thalassionema  spp. 22 4.4±0.9 3.1 6.7 cell width
Dinoflagellates A.tamarens e s.c. 35 30.5±5.7 22.1 42.1 cell width

Diplopsalis  spp. 17 21.8±2.2 18.1 25.3 cell width
small size species* 27 16.4±2.5 12.0 21.8 cell width
small size species* 17 14.7±3.6 8.5 19.7 cell width
middle size species* 3 33.9±12 23.6 47.1 cell width

Ciliates Tintinnids 41 13.8±2.6 8.8 18.4 mouth width of lorica
16 Sep. Diatoms Centrales Chaetoceros  spp. 21  7.1±0.9 6.0 8.3 cell width

Skeletonema  spp. 21  8.1±1.9 5.9 10.4 cell width
Pennales Asterionella  spp. 24  8.5±1.9 5.3 10.6 cell width

Dinoflagellates small size species* 19 15.4±2.5 10.8 20.9 cell width
middle size species* 14 30.2±4.7 26.4 45.5 cell width
A. sanguinea 13 41.3±8.2 27.6 51.9 cell width

Ciliates Tintinnids 6 14.2±3.7 7.2 17.3 mouth width of lorica

date n mean±SD min. max. measurement
of the peak (μm） (μm） (μm） point

21 Jul. Diatoms Centrales Skeletonema  spp. 21  8.2±3.4 4.5 12.5 cell width
Thalassiosira  spp. 15 24.7±8.7 7.6 35.9 cell width

Pennales Thalassionema  spp. 14  4.4±0.7 3.4 6.0 cell width
Dinoflagellates A.tamarense  s.c. 22 24.1±2.6 19.0 29.5 cell width

Diplopsalis  spp. 17 21.8±2.2 18.1 25.3 cell width
Heterocapsa  spp. 19 15.8±2.3 11.7 20.0 cell width
small size species* 27 19.4±2.9 13.1 23.3 cell width
small size species* 17 14.0±2.5 8.8 19.2 cell width
middle size species* 5 26.6±2.8 23.6 30.7 cell width

Ciliates Tintinnids 41 13.8±2.6 8.8 18.4 mouth width of lorica
16 Sep. Diatoms Centrales Chaetoceros spp. 21  6.1±0.7 5.3 7.5 cell width

Skeletonema  spp. 21  8.4±2.3 4.9 11.6 cell width
Pennales Asterionella spp. 21 10.8±1.5 8.7 13.8 cell width

Dinoflagellates small size species* 27 15.1±4.1 7.9 23.6 cell width
middle size species* 10 40.2±11.0 23.7 50.9 cell width
Polykrikos  spp. 25 40.7±9.3 24.6 60.4 cell width
A. sanguinea 10 39.7±7.1 31.6 53.3 cell width
middle size species* 5 24.2±3.37 21.5 39.3 cell width

Ciliates Tintinnids 6 12.4±4.8 7.8 17.4 mouth width of lorica
* Small and middle-sized dinoflagellates were roughly distinguished by cell lengths below and above 30 μm.

species

armoured
groups

unarmoured
groups

armoured
groups
unarmoured
groups

species

armoured
groups

unarmoured
groups

armoured
groups
unarmoured
groups

able T 2	 Size of diatoms, dinoflagellates, and tintinnid ciliates dominated when the peak of dinoflagellate bloomed at Otsu 
Fishery Port (upper panel) and Tokachi Port (lower panel) in 2022.
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下旬から9月上旬の珪藻出現数をFig.8に示す。調査時の
水温，塩分範囲はそれぞれ，オホーツク海（7月）；7.5～
15.5 ℃，32.40～32.66，太平洋（7月）；8.6～21.6 ℃，32.36

～33.67，太平洋（8月）；12.8～20.7 ℃，33.14～33.58，太
平洋（9月）；15.7～17.0 ℃，15.17～33.52であった。珪藻
は7月にはオホーツク海では平均細胞数密度（最小～最大
幅）が2.5 cells mL-1（0～10）と少なく，太平洋では7.0×
102 cells mL-1 （102～104）であった。8月の太平洋では2.2×
103 cells mL-1（1～104），9月の太平洋では4.6×104 cells mL-1  

（1～105） であり，8，9月の太平洋では珪藻の平均細胞数
密度が103 cells mL-1を上回った。

考　察

K. selliformisが2022年北海道沿岸に出現しなかったこと　
2022年の大津漁港，十勝港およびオホーツク海と太平洋
沿岸域ではK. selliformisが出現しなかった（Table 3）。北
海道が実施したK. selliformisの沿岸モニタリングでも
2022年6月～12月に本種の出現は確認されなかった（北海
道, 未発表）。また，釧路管内桂恋漁港における調査では，

2022年1月にK. selliformisの出現が確認されたものの，そ
れ以降は検出されていない（水産機構，未発表）。赤潮発
生に続く2022年冬の十勝沿岸の水温条件は気象庁のデー
タによれば，5 ℃以下が約130日，そのうち2 ℃以下が約
60日，0～1 ℃が約30日であった （https://www.data.jma.
go.jp/kaiyou/data/db/kaiyo/series/engan121. html，2024年
5月1日）。K. selliformisの北海道株は弱光条件では水温10 
℃よりも5 ℃の培養環境で生残率が高くなり，5 ℃では
90日以上生残することができる（湯浅ら，2024）。また，
K. selliformisのシストの存在は確認されおらず（Iwataki et 

al., 2022），シストの存在を確認するための底泥培養実験
でも未だ発芽は確認されていない（坂本ら，2023）。また，
近縁のK. mikimotoiはシストを形成せず，北海道函館湾の
低水温環境では越冬できないことが確認されている（各
務ら, 2018）。以上のことから，K. selliformisはシストを形
成をせず，底泥中で冬季の低水温を生き残る生活史を持
たないことが推察され，2021年のK.s.赤潮に由来するK. 

selliformisは道東沿岸の過酷な冬季水温環境を越すこと
ができなかった可能性が高い。
2022年のK. mikimotoiの出現　K. mikimotoiは6月下旬か

2022/7/26-31 2022/8/17-18 2022/9/1-2
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ig. F 8	 Distribution of diatoms in cell numbers from July to September 2022 in the Pacific Ocean and Okhotsk Sea off Hokkaido.

Area Year Month Day
Number of
samples

sampling
depth (m)

Water
temperature

(℃)

Karenia
selliformis
(cells mL-1)

Tokach Port 2022 Jun.-Nov. 19 0-8 8.5-22.9 0
Otsu Fishery Port 2022 Jun.-Nov. 1 0-3 8.8-24.5 0

Okhotsk Sea 2022 Jul. 26-27 16 0 7.5-15.5 0
Pacific Ocean 2022 Jul. 26-31 15 0 8.6-21.6 0
Pacific Ocean 2022 Aug. 17-18 6 0 12.8-20.7 0
Pacific Ocean 2022 Sep. 1-2 7 0 15.7-17.0 0

able T 3	 Results of occurrence of Karenia selliformis in the samples collected from Otsu Fishery Port, Tokachi Port from June 
to November, and offshore Hokkaido from July to September in 2022.
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ら7月下旬に大津漁港と十勝港でわずかに出現した
（Fig.7）。釧路管内の桂恋漁港では6月下旬に出現した（水
産機構，未発表）。北海道が実施した沿岸モニタリングで
は根室・釧路・十勝・日高で7月中旬～8月上旬にわずか
に出現した（北海道，未発表）。また，函館湾ではK. 

mikimotoiは9月に出現し数カ所で赤潮形成に至った（水
上，2023）。K. mikimotoiは2015年に函館湾ではじめて出
現し赤潮形成した（嶋田ら，2016； 各務ら，2018）。そ
の後，2021年には噴火湾で初めて出現し室蘭港および近
隣漁港で赤潮を形成した（夏池ら，2023）。K. mikimotoi

は対馬暖流・宗谷暖流に乗って比較的早い時期から北海
道沿岸に到来し，石狩湾で5月，オホーツク海の知床沖の
宗谷暖流水域で7月に出現が確認されたことがあるので
（北海道水産林務部水産局水産振興課・北海道立総合研究
機構中央水産試験場資源管理部，2021），日本海，オホー
ツク海を経由し沿岸親潮によって道東沿岸に伝搬し，沿
岸部や港湾部で検出されたと考えられる。
港湾域における珪藻の増減と全天日射量の関係　珪藻の
増殖には光環境が強く影響することが知られている
（Erga and Heimdal , 1984；紫加田ら，2010）。Erga and 
Heimdal （1984）は6日間の平均全天日射量13.3 MJ m-2を
下回る条件が珪藻の増殖制限要因となることを指摘して
いる。各務ら （2018）は函館湾における珪藻の減少と平
均全天日射量13.3 MJ m-2を下回ることがよく一致するこ
とを確かめた。大津漁港，十勝港における珪藻の増減を
みると9月下旬以降に細胞数の大きな減少が認められた
（Fig.5）。このことは全天日射量が13.3 MJ m-2を下回る日
が増加したこと（Fig.5）とよく一致した。他方，9月下
旬以降の栄養塩環境は良かったことから，珪藻の細胞数
減少は栄養塩制限ではなかったと判断できる（Fig.4）。
1991年から2020年までの平均全天日射量は9月上旬から
13.3 MJ m-2を下回っており（Fig.5），9月以降の道東沿岸
は基本的に珪藻の増殖に不利な光条件下にあると考えら
れる。
港湾域における珪藻の増減とDINとの関係　DINは6～9

月中旬までは3回（6月1日，7月6日，9月16日）を除き大
津漁港では20 μM，十勝港では10 μM以上の濃度が維持さ
れた（Fig.4）。十勝管内では6～8月中旬まで降水量の多
い日が続き，9～11月までは降水のない日が多かったこと
から（Fig.4），河川由来の栄養塩供給量は6～8月より9～
11月に少なかったと推察される。6～9月中旬の全天日射
量は比較的多く，珪藻は104～105 cells mL-1まで増加した
（Fig.5）。この間，珪藻によるDIN消費分は陸水由来のDIN

によって補給されていたと考えられる。一方，9月中旬～
11月までは降水量が少ない中でDIN濃度が高目に推移し
たことになる（Fig.4）。この間の全天日射量は少なく，珪

藻が103 cells mL-1を下回ることが多かったことから
（Fig.5），珪藻によるDIN消費の減少がDINの高濃度安定
の要因の一つと考えられた。このDINの高濃度安定条件
は珪藻と競合する赤潮形成種の増殖のきっかけとなる可
能性がある。
港湾域における渦鞭毛藻ブルームのきっかけに寄与する
環境要因　大津漁港と十勝港の春季・夏季～秋季の渦鞭
毛藻ブルームでは，それぞれの期間中の全天日射量はお
おむね13.3 MJ m-2を越えており，珪藻の増殖にとって好
適な環境であったといえる（Erga and Heimdal, 1984）。渦
鞭毛藻ブルーム開始時のDIN，DIPおよびSi濃度はそれぞ
れ，10，0.5，1 μMを越え，Si/P比は15を上回っていたこ
とから，栄養塩は珪藻の増殖を抑制する要因ではなかっ
たと判断される。しかし，このときの珪藻の細胞数密度
は103 cells mL-1を下回っており（Table 1），その理由は光
と栄養塩条件からは説明できなかった。渦鞭毛藻の増殖
は珪藻が減少したときに起きることが知られている（今
井，1995；Imai and Yamaguchi, 2012）。Karenia mikimotoi

の増殖は珪藻が減少したときに確認されることが多い
（山口，1994；佐藤ら，1996；一見ら，2007；西山ら， 
2013；各務ら，2018）。赤潮原因プランクトンは珪藻の出
現密度が103 cells mL-1を下回った時に増殖しやすいとし
た報告がある（今井，2012）。以上から，大津漁港と十勝
港における渦鞭毛藻ブルームのきっかけは珪藻の減少
（＜103 cells mL-1）と関係していた可能性が高い。
港湾域における渦鞭毛藻ブルームの抑制に寄与する環境
要因　渦鞭毛藻ブルームのピーク時のDIN濃度は十勝港
の春季のブルームを除き10 μMを大きく下回り，N/P比も
16を大きく下回っていたことから（Table 1），珪藻にと
ってN欠乏の状況にあった可能性がある。この3つのケー
スでは，栄養塩をめぐる珪藻と渦鞭毛藻の種間競争によ
る渦鞭毛藻ブルームの抑制があったのかもしれない。他
方，十勝港の春季のブルームのピーク時のDIN濃度は17.9 
μMと高く，渦鞭毛藻ブルームのピーク時には珪藻にとっ
て引き続き増殖過程にあったため（Table 1），渦鞭毛藻
ブルームの終りが栄養塩をめぐる種間競争によるもので
あったとは考えにくい。渦鞭毛藻ブルーム4例中3例で珪
藻との栄養塩をめぐる種間競争が認められたことから，
珪藻の存在は渦鞭毛藻ブルームを抑制する要因として重
要であると考えられる。
有鐘繊毛虫の増加は渦鞭毛藻ブルームに遅れて始まり，

渦鞭毛藻ブルームのあとに個体数ピークが観察された
（Fig.6，Table 1）。このことから有鐘繊毛虫の捕食による
影響の可能性が疑われた。有鐘繊毛虫はロリカ径が餌料
の条件を決定する（神山, 1999）。その上限はロリカ径の
40～50 %（Spittler, 1973；Heinbokel, 1978），75～87 %
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（Verity and Villareal, 1986），ロリカ径に等しい（Capriulo, 
1982）などの知見があり，ロリカの大きさの範囲内で餌
料に対する摂食応答はかなり柔軟性があると解釈されて
いる（Capriulo, 1990）。多くの有鐘繊毛虫はナノサイズの
鞭毛藻（Sherr et al., 1986）や小型の渦鞭毛藻（Stoecker et 

al., 1984）を捕食する。大型の珪藻や渦鞭毛藻は有鐘繊
毛虫の餌料に適さないが珪藻の突起物を物理的衝撃によ
って除去すると活発に捕食し，餌料価値が高まる（Verity 
and Villareal, 1986）。大津漁港，十勝港における春季と夏
季～秋季の渦鞭毛藻ブルームを構成した渦鞭毛藻種の細
胞サイズはいずれも出現した有鐘繊毛虫のロリカ径より
大きく（Table 2），有鐘繊毛虫による渦鞭毛藻ブルーム
コントロールの可能性は低かったと考えられる。出現し
た珪藻の中で優占したSkeletonema spp.とChaetoceros spp.
の細胞幅は有鐘繊毛虫のロリカ径より小さく，単一細胞，
短い連鎖や棘等の折れた細胞は餌料として有効なので
（Verity and Villareal, 1986），有鐘繊毛虫の増加は珪藻の増
加に応答したのかもしれない。
港湾域における渦鞭毛藻ブルームの構成種と優占種の消
長　春季の渦鞭毛藻ブルームではAtsc（大津・十勝）と
Diplopsalis spp.（十勝）が急増したのに対し，夏季～秋季
の渦鞭毛藻ブルームではPeridinium科の小型種とAkasiwo 

sanguinea（大津漁港）あるいはPolykrikos spp.（十勝漁港）
が急増し，優占種となった。これらのうちAtsc，Akasiwo 

sanguineaは混合栄養種（Lim et al.，2019；Bockstahler and 
Coats, 1993），Polykrikos spp.は従属栄養種（Jeong et al., 
2001）である。春季の渦鞭毛藻ブルームで優占したAtsc

は細胞数ピーク時に大型の接合子が観察されたことから，
有性生殖によるシストの形成ののち水柱から消失する過
程が捉えられたと考えられる。他方，大津漁港（十勝港）
における夏季～秋季の渦鞭毛藻ブルームの主な構成種で
あるPeridinium科の小型種とAkasiwo sanguinea（Polykrikos 

spp.）は被食者と捕食者の関係にあり（Bockstahler and 
Coats, 1993），Peridinium科の小型種の増加に続いて
Akashiwo sanguineaあるいはPolykrikos spp.が急増し，それ
によってPeridinium科の小型種が減少したように見える。
これはPolykrikos kofoidiiの捕食圧によってGymnodinium 

catenatumの ブ ル ー ム 終 焉 が も た ら さ れ た 事 例
（Matsuyama et al.，1999）と似ていた。丸・角田（2000）
は十勝海域3カ所（大津・大樹・広尾）で1992～1998年の
8～10月に渦鞭毛藻ブルームのモニタリングを行い，5年
間の渦鞭毛藻ブルームの優占種はProtoperidinium spp., 
Prorocentrum miansおよびProrocentrum triestinumである
こと，年・場所によって優占種は交替したことを報告し
ている。Protoperidinium spp.の多くは従属栄養種であり
（Hallegraeff and Reid, 1986；Lessard and Rivkin, 1986；

Jacobson, 1986），P. micansとP. triestinumは混合栄養者
（Jeong et al., 2005） で あ る。 珪 藻 を 餌 と す る
Protoperidinium spp.の細胞数ピークは珪藻ブルームピー
クあるいはその後に形成されることが報告されている
（Kjæret et al., 2000）。P. micansとP. triestinumは独立栄養者
として増殖し赤潮形成することが知られている（鳥海，
1987） が，従属栄養者としてもふるまう（Jeong et al., 
2001）。このように毎年の渦鞭毛藻ブルームの優占種は栄
養型も様々であり，年によって優占種が異なるのは珪藻
との種間競争関係や被食～捕食関係が複雑に影響するた
めと考えられる。
十勝における渦鞭毛藻赤潮の発生時期　1970～1980年代
に十勝沿岸で発生した赤潮はいずれも9月中旬～下旬に発
生していた（角田，2001）。大津漁港と十勝港における渦
鞭毛藻の春季と夏季～秋季のブルームの消長は珪藻の消
長と密接に関係していた（Fig.6, Table 1）。珪藻の増殖は
光環境の季節変化に大きく影響され，平均全天日射量が
13.3 MJ m-2以上となる6～9月中旬は増殖適期，13.3 MJ m-2

以下となるそれ以降11月までは増殖不適期と考えられた。
珪藻の増殖適期に河川由来の栄養塩が供給されると珪藻
が活発に増殖できるため，増殖速度が相対的に遅い渦鞭毛
藻は栄養塩をめぐる競合によって増殖が抑制される可能
性が高い。しかし，9月中旬以降11月までは季節的な光条
件の悪化による珪藻の競争力低下が生じるため，この時期
に大雨+その後の凪などの条件（角田，2001）があれば，
渦鞭毛藻にとっては珪藻との種間競争に勝てるチャンス
が増加すると考えられる。さらに，上記のとおり渦鞭毛藻
ブルームにおける種間関係は珪藻～渦鞭毛藻だけではな
く，渦鞭毛藻同士の被食-捕食の関係や繊毛虫類の捕食，さ
らにはバクテリアやHNF（heterotrophic nanoflagellates）な
どが関わり複雑なmicrobial loopが形成される（Kamiyama 
et al., 2000）。角田（2001）は十勝沿岸の赤潮発生は台風の
通過による大雨・大時化ののちの静穏晴天の持続が必要
条件であるが十分条件ではないことを示しているが，赤潮
の発生には必要条件を満たした環境中での生物種間の関
係が重要な役割を果たすと考えられる。
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