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第 1章序論

琵琶湖では，その集水域における産業の発達や人口増加，生活様式の変化に

ともなって，水質が悪化し，植物プランクトン増殖による透明度の低下，さら

に，湖水表面に青い粉をふいたような状態を示す「アオコJ(渡辺 1994)が夏に

なると毎年のように発生するようになった。琵琶湖で最初にアオコが観測され

たのは， 1983年であり，場所は，比較的富栄養化の進行した南湖で、あった(滋賀

県 2001)。その後，アオコの出現範囲は次第に拡大して， 1994年には北湖沿岸

の港内において，また 1997年には北湖沖合においても膜状のアオコが湖水面に

広がっているのが観察されるようになった(吉田ほか 1997;熊谷ほか 1999)。ア

オコを形成する藻類の中には，かび臭の原因物質であるジオスミンや2-メチ

ルイソボ、ルネオール，また，肝臓毒のミクロシスチンや神経毒のアナトキシン

を生産する種がある。そして，琵琶湖湖水からもアオコ形成時にこれらの有害

物質が検出されている(日本水道協会 1993;水上 1998;渡辺 1999)。アオコ形成

種の毒素は，突発性ミオグロビン症，肝炎，アレルギーの原因となって中毒症

状を引き起こすことが知られている(彼谷 2001)。今後，琵琶湖においても，こ

れらの毒性藻類の増殖や予期しない集積によって高密度のアオコ水塊が形成さ

れ，人体に被害を及ぼすことが懸念される。琵琶湖の湖水は，近畿 1400万人に

飲料水として利用されているため，アオコ形成水域の拡大ならびに発生時期の

長期化は社会的に重要な問題である。

アオコの原因生物はシアノバクテリア(ラン藻)であり， 日本国内では

Anabaθna， Anabaenopsis， Aphanizomenon， Aphanothece， CoelosphaθTlum， 

Microcysi ts， Oscilla toria(一部 Planktothrixに改名)， Phormidium属などの種

がアオコを形成することが報告されている(渡辺 1994)。アオコの発生は日本に

限らず世界各地で古くから問題となっているので， とりわけ発生機構に関して

は，過去 30年以上にわたっておびただしい数の研究がなされてきた(e.g.

Reynolds and Walsby 1975; Vincent 1988; Oliver and Ganf 2000)。なかでも，

湖水中に含まれる栄養塩類である窒素やリン濃度の構成比に関して，低い N:P

比のときアオコ形成種が優占しやすいことが明らかになって以来，栄養塩類に

着目した研究がさかんに行われるようになった(e.g.Smith 1983)。最近，ニュー

ロネットワ}クを用いたコンビュータによるアオコ発生予測の研究も発達して

きた(Recknagel 1997)。琵琶湖よりも富栄養化が深刻な状況にある霞ヶ浦では，

様々なシミュレーションを用いた研究が進められている(e.g.Howard 1993)。し

かしながら，野外の自然環境下においては，水域ごとの特徴的な地形，気象，

湖象，その他の生物環境が複雑に影響するため，必ずしも同一条件下で発生す
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るとは限らず，多くの湖沼においてアオコの発生予測は未だ難しい。琵琶湖に

おいても，アオコ発生に関連して、窒素，リン濃度と気象要因との関係(Tezuka

1985， 1988; Nakanishi et al. 1992;吉田ほか2000)や，水温の影響(Tsujimura

et al. 2001)が調べられており，また，大規模な隔離水塊実験による発生条件に

関する詳細な考察がおこなわれてきたが(滋賀県琵琶湖研究所 2000)，年ごとに

変化する環境に応じてアオコの発生状態が異なるので，今後どのような対策を

行うべきか依然として定まっていない。

アオコは一般的に富栄養化した浅い湖沼で発生し，琵琶湖北湖のような大き

な深い湖での発生例はほとんど知られていなかった。アオコ形成ラン藻類は，

細胞内にガス胞を有して上下運動を行う。夏季の成層が強固なとき，下層に移

動することによって表層での栄養塩欠乏からまぬがれるために，下層で栄養補

給した後，再び光を獲得するために浮上するといった生態戦略によって他の藻

類との優占競争に勝ちぬき，ブルームを形成すると考えられてきた(Reynolds

1989a; Ganf and Oliver 1982;中原 1993)。すなわち，貧栄養で深い湖沼では，

ラン藻類が長い距離を移動しなければならないので，増殖にあまり適した環境

とはいえない。しかし近年比較的深い、湖のニュージーランドのロトイチ湖(最大

水深 126m，平均水深 32m; Vincent et al. 1984)やロシアのパイカル湖(最大水

深 1741m，平均水深 740m;Semovski et al. 2001)でも，沿岸の富栄養化に伴っ

て，ラン藻類のブルーム形成範囲が沖合へと拡大していると報告されている。

これらの深い湖沼の沖合でみられるアオコは，沿岸からの移流なのか，あるい

は沖合でも年間を通じて増殖し，個体数を維持しているのか不明である。今後，

地球温暖化，湖沼の富栄養化が進行すると，大きな深い湖の沖合でもアオコの

スカムが年中形成されるようになるかもしれない。豊富な生物資源をかかえた

湖の生態系のゆっくりとした遷移が，アオコの発生によって急激に破壊される

ことが心配される(熊谷ほか 2001)。本研究の目的の 1つは，琵琶湖のように大

きくて深い湖において形成されるアオコの発生機構の解明である。大きな湖に

は大小様々なスケールの水域が存在するので，それらの水域の特性について理

解を深めることにより，沿岸で、のアオコ発生と同時に沖合でのアオコ形成機構

解明のための作業仮説の提案と，その実証へと発展させたいと考えている。

特に，本論文で強調したい部分は，野外におけるアオコの形成は増殖要素と

集積要素に依存するということである。過去には，琵琶湖でウログレナ赤潮が

発生したとき，その発生機構に特定プランクトンの異常増殖過程と表層水の流

れの収束に伴って濃縮される過程があると報告された(Okamotoet al. 1981)。

しかしながら，当時は，野外でプランクトンの集積を測定する方法が十分発達

していなかったため，これら 2つの要素をそれぞれに測定して検討することは
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できなかった。一般的な植物プランクトンの増殖要因については，閉鎖系水域

で、かっ、湖水が十分に混合して密度が均一であるならば，現存量の変化から大ま

かに評価することができるかもしれない。しかしながら，アオコ形成ラン藻類

のように，表層で、パッチ状に分布する植物プランクトンの現場における増殖速

度を測定する方法は，未だ完成されてない。一方，集積要因の解明については，

トレーサーを用いる方法やトラップを用いる方法があるが，琵琶湖においては，

放射性向位体をはじめとして，化学物質によるトレーサーの使用が社会的に同

意を得られにくいことや，ラン藻類の濃度がトラップで回収するには十分でな

いなど，一般的に用いられている動態解析手法をそのまま適用できないという

問題をかかえている。したがって，アオコ発生のメカニズム解明に加え，増殖

や集積要素の測定のための新しい手法開発としヴ課題も残されている。本研究

では，増殖要素の測定を行うために，短期的変動には近年バクテリアを用いた

試みがなされている細胞分裂頻度の昼夜変動計測法(FDC法;Waterbury et al. 

1986)，また季節的消長には画像処理による客観的な群体形態計測等の技術的な

適用可能性を検討した。集積要因に関しては，湖流とプランクトン分布との関

係を詳細に比較検討することにした。集積メカニズムには，物理的な流れによ

る受動的輸送と，細胞内に含まれるガス胞と体内の光合成産物とのバランスに

よって細胞の比重を変化させて鉛直移動をおこなう能動的移動の 2つの場合が

ある。能動的移動は，沿岸や沖合とし、う水域のスケールに依存しない現象であ

るが，受動的輸送は，その原動力となる吹送流や環流のスケールに依存する。

アオコのパッチは風速4メートルを越えると維持できなくなること(Georgeand 

Edwards 1976a)，さらに，細胞が昼夜で上下運動を行うことを考慮すると吹送

流の影響を受ける範囲は限られる(Verhagen1994)。また環流のような地衡流バ

ランスとコリオリ力によって形成される渦は，沖合の大きなスケールの水域に

は形成されるが，沿岸の小さなスケールの水域には起こらない現象である(遠藤

1990)。したがって，アオコの形成機構を検討するにあたり，特にスケールに着

目して，集積メカニズムを明確にすることを目指した。

本論文は，序論を含めて 4章からなる。第 2章では，港や湾スケールの数百

メートルから数キロメートル規模の比較的小さな水域での事例研究に基づいて，

沿岸域におけるアオコの発生機構について論じる。第 3章では，環流のような

数十キロメートル規模の大きな水域での事例研究から，沖合におけるアオコの

発生機構について論じる。そして，第 4章では，水域のスケールが変化するこ

とによって異なる環境要因とアオコの発生機構の関係を比較することにより，

琵琶湖北湖沖合におけるアオコの発生機構についてまとめた。
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第 2章 沿岸域におけるアオコの動態:アオコの生長と集積

本章では，富栄養化した浅い閉鎖性沿岸水域におけるアオコの動態について，

現存量に対する集積要素と増殖要素の影響を調査した。野外において集積要素

と増殖要素を切り分けることはきわめて難しい。そこで，次の 3つを試みた。

①出来るだけ多くの分布パターンを収集する。②数日の単位で起こる増殖要素

と数時間の単位で起こる集積要素を，時間スケーノレの違いを利用して分類する。

③増殖活性の指標となる要素の検討を行う。具体的には，群体の形態，細胞分

裂の割合，光合成能，細胞内 C:N比等について野外調査を行った。本章の内容

は4節からなる。第 1節では，赤野井湾を調査水域として，アオコの水平分布

と風による集積について調査した。第 2節~第 4節では，北山田漁港で、行った

野外調査で得られたデータをもとに，種ごとの分布特性，Microcystisの増殖と

群体の形態変化，および細胞の分裂割合の変化を調査した。

第 1節 アオコの水平分布に対する風の影響

緒言

南湖北東部に位置した赤野井湾は， 1985年に南湖との境界に消波堤が建設さ

れて以来，周辺河川|からの流入汚染物質が滞留しやすい地形となり，琵琶湖で

最も富栄養化の進行した水域である。 1991年以来，ラン藻類 Anabaenaや

Microcystisのブルームが毎年のように発生しており，これらの発生機構に関す

る調査が行われてきた(Nakanishi et al. 1992;滋賀県琵琶湖研究所 2000)。

ブルームを形成するラン藻は，細胞内のガス胞と，光や栄養塩のような環境

要因に反応して変化する炭水化物の蓄積量によって浮遊能力を調整する。一般

的に，夏季穏やかな天候下において，ラン藻は浮上して表層に集積する。それ

ゆえに，ブルームを形成するラン藻の分布に対する風の影響が重要であると考

えられてきた(e.g.Reynolds and Walsby 1975)。しかしながら，植物プランクト

ンが風によって輸送されることに関する過去の研究は少なく，水平分布の変化

についてはわずかな情報しかなかった(Small1963; George and Edward 

1976b; Verhagen 1994)。本研究では，スケールが小さな湖沼ならびに水域での

ラン藻類の集積が，栄養塩類の分布に依存するだけでなく，数時間の穏やかな

風によっても影響を受けることを示すことを目的とした。そこで，水深が浅く

富栄養化した赤野井湾において，表層にブルームを形成するラン藻類の水平分

布パターンと風との関係を調べた。
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方法

赤野井湾は，表面積1.5km2 平均水深約 1.2mで，琵琶湖南湖北東側に位

置している(Fig.2・1・1)。この湾への流入には，法竜川，三反田川，天神川，新

守山)11，境川の小さな河川が 5本ある。そして，この内，法竜)11，三反田川，

天神川の 3河川|と赤野井湾の聞には水門が 2つある。赤野井湾の入り口には，

4つの消波堤が 1985年に建設された。この消波堤構造のために，南湖と赤野井

湾の問の水交換は少なくなり，湾内の湖水が完全に入れ替わるのに約 4 日聞か

かる(熊谷ほか 1997) 湾中心部には 現在使用されていない真珠養殖のための

柵が，数ヶ所設置されている。

O 

Meteorolo.gical 
station 

AkanoiBay 

Fig.2・1・'1Maps showing the positions of仕leSouth Basin and Akanoi Ba手Thedots 

m也.ca飽 thesampling stations. Arrows show the average wind directions for six hours 

before the observations on August 17， August 22， and September 8， respectively. Arrow 

lengths show the distance of transported surface water by w血d.
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赤野井湾内の植物プランクトン分布調査を， 1995年夏季ラン藻のブルーム

期間中に 3回行った。調査は比較的安定した風が数時間吹いた後の 14:00に開

始して，調査時間内に分布が急激に変化しないように 1時間以内に調査を終え

た。調査日の平均的な風向が予測できないので，採水地点は Fig.2・1・1に示した

とおり，湾内の定点からいくつかを選んで、行った。したがって， 8月 17日には

Stas. 1，2，3，4，6，7，8で， 8月 22日には Stas.2，3，4， 5，6， 7で， 9月8日には

Stas. 1，2，3，4，5，7，8で採水した。 3回の調査日とも Sta.7で表層から湖底まで

の水温を，多項目水質計(F-probe西オーストラリア大学)を用いて測定した。さ

らに，クロロフィル a濃度を測定するために，同地点における水深 0.5m から

バンドーン採水器を用いて湖水試料を採水した。クロロフィル aとフェオ色素

濃度は， Lorenzen (1967)にしたがって測定した。また，湾内の各地点における

表層から植物プランクトン計数のための湖水試料をバケツによって採水した。

試料水中のアオコ形成ラン藻類を，酢酸ルゴール液で、終濃度 1%になるよう固定

して， 0.5-----1.0 mlになるまで自然沈殿により濃縮後，血球計算版上で検鏡なら

びに計数した。それぞれの種は，群体或いは糸状体の単位で計数した後，単位

cells mI-lに換算した。

風速，風向データは，烏丸半島の先端に設置した気象観測ステーションに

よって記録した。 Ayeret al. (1969)は，調査日から遡る風の履歴が重要であると

指摘しているが，山敷ほか (1997)の観測結果により 8月中旬から 9月上旬の聞

は赤野井湾に昼夜混合が起きていることが明らかにされているので，表層に集

積したラン藻類に対する風の影響は，明け方の湖陸風が安定してから開始する

と考えられた。したがって，本調査では，アオコの分布に影響を及ぼすとされ

る風の履歴は各調査時刻前 6時間(8:00・14:00)を用いた。また， Wu (1969)によ

ると，風による水面の吹送流が風速の 3-----4%なので，本研究では 3.5%を採択し

て， 6時間の表面湖水の移動距離を見積もった。本手法では，水平輸送の方向に

ついては，風速と同じである。

結果

風向風速により見積もった表層水の水平移動距離，クロロフィル a+フェオ

色素濃度，目視観察による湖面で、の藻類の状況についてTable2・1・1にまとめた。

風向は 3日とも異なっており， 8:00-----14:00まで、の風速はいずれも穏やかで、あっ

た。湖水面の水平移動距離は，湾の幅の 73-----113%に相当するので，風の効果を

検討するには，ふさわしい環境状況で、あった。 8月 17日と 9月8日には藻類に

よる着色が湖水表面で観察されたが， 8月 22日は目視では湖水面にアオコは観

察されなかった。しかしいずれの調査日も，クロロフィル a とフェオ色素濃度
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は40μgL-l以上で，きわめて高かった。 Fig.2・1-2に8ta.7における鉛直水温

分布，ラン藻類 3種(Anabaenaaffinis， Microcystis aeruginosa， Planktothrix 

agardhu)の表層水平分布，表面湖水の移動距離を， Fig.2・1・1と同様に湾の大き

さと方向に合わせた矢印で表示した。

8月 17日(Fig.2・1・2A)は，風は西北西から平均 0.83m sec-1であった。深

さ方向には水温躍層が形成されており，風による鉛直循環流によって表層水の

みが移流したことが推察された。第一優占植物プランクトンは，Microcystis 

aeruglnosaであり，細胞密度は全植物プランクトンの 33%を占めていた。

Anabaena affinisと MaθTuglnosaの細胞数は，風下側で高くなったが，

Planktothrix agardhiiは，風上側で高くなった。

8月 22日(Fig.2-1-2B)は，風は北から1.38m sec-1であった。水塊の成層

は弱かった。第一優占種は，A. a1あ11Sで全種の中で 59%を占めていた。優占し

たアオコ形成ラン藻類の細胞密度の水平分布は， 8月 17日と同様のパターンを

示した。

9月 8日(Fig.2・1・2C)は，風は南南西から1.94m sec-1で、あった。水塊の水

温は表層から湖底までほとんど一定で変化がなく，湖水が鉛直方向によく混合

していることが推察できた。優占植物プランクトンは，P. agardhiiであり，平

均細胞密度は全体の 96%を占めた。 P.agardhiiの細胞分布パターンは，湾の中

心部で高くなった。一方，A. affinisとM aeruginosaは風下側で集積する傾向

を示した。

τ'able 2・1-1Wind direction and speed， estimated horizontal transport distance of the 

surface water， Chlorophyll-a plus pheo・pigmentconcentration， and water discoloration 

by algae on sa血 plingdays in Akanoi bay. 
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考察

赤野井湾におけるプ、ルーム形成ラン藻類の水平分布パターンには， Fig. 2・1-2

で示したように 2つのタイプが存在することが明らかになった。 1つは，A. 

a必 11Sや M aeruginosaのように風下側に細胞密度が高くなる場合であり，も

う一方は，P. agardhiiのように風向に無関係に高密度分布域を形成する場合で

ある。何がこのような違いを引き起こすのだろうか。A.afdnisは束状フロック

を形成し，M aeruginosaは粘質状のスライムに固まれた群体を形成する。一方

P. agardhiiは単独の糸状体を形成する (Fig. 2-1-3) 0 A. af.5ni・s と M

aeruglnosaの群体は，共に湾の風下側の表層に集積するが，単独の糸状体であ

るP.agardhiiは，いずれの調査日も風による吹送流とは無関係の分布を示した

J 実から推論して，P agardhiiは表面に集中的に分布することは少ないので，

A.affm.sや M aeruginosaと異なった表層水平分布パターンを示したのかもし

れない。Reynolds(1994)や Reynoldset al. (1987)は，M aeruginosaと R

agardhiiがそれぞれの浮上沈降特性によって異なった生長戦略を示すと述べて

おり，本調査結果は彼らの説によっても支持されるに違いない。 植物プランク

トンの分布には，粒子を輸送する要因(例えば，浮遊沈降，湖流)に加えて，生長

要因(例えば，栄養塩，光，7J<t却が考えられる。A.afnnisや Maeruginosaでは

風の動きは分布を決定づける要因かもしれない。それ以外の要因については十

分なデータを取得できなかったが，本調査の結果はアオコを形成するラン藻類

のなかには風による吹送流によって運ばれやすい種があることを示しており，

ラン藻類問の異なった浮遊沈降特性が，それらの水平分布に影響を及ぼすこと

を示唆 している(Webster1990)。さらに，これらの結果は緒言でも述べたよう

に，小さな湖沼ならびに水域で、のラン藻類の集積が数時間の穏やかな風によ っ

て影響を受けるという仮説を支持している。

。
Fig. 2-1・3 Images of Anabaena aJ1iniS <Le丘)， MiCl官 ysitsaeruginosa 仏むddle)，

Plankω地I立 agardhii侃ight)
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第 2節 アオコの空間的分布と集積特性

一琵琶湖南湖北山田漁港での調査事例-

緒言

アオコを形成するラン藻類は細胞内にガス胞を有するので，それを利用し

た浮上沈降と集積がアオコ形成に大きく関与していると考えられ，そのメカニ

ズムに関する多くの知見がまとめられてきた(e.g.Reynolds and Walsby 1975; 

高村 1988;Oliver 1994)。さらに最近の研究では，水深が深くなるにつれて変化

する光，水温，栄養塩の物理化学的微環境とアオコ形成ラン藻類の光合成活性

や増殖速度の関係が注目されている(e.g.Reynolds 1973; Reynolds et al. 1987; 

Ibelings et al. 1991a b; Mur and Schreurs 1995; Wallace and Hamilton 1999)。

これらの研究においても，ラン藻自身の浮上沈降能による上下運動は考察に欠

かせない現象であり，野外における湖水表面での集積は現存量の鉛直分布の時

間変動によって推察されてきた。しかし，実際には水平方向からの移流の影響

も混在するので，アオコ形成ラン藻の集積を分布によって見積もる場合，有効

な空間および時間的スケールについて十分注意しなければならないといわれて

し、る(Petterssonet al. 1995)。

アオコの水平的なパッチ形成機構は，鉛直分布に比べてさらに複雑で解明が

不十分で、あった。その原因として，前節で示したように浮上したアオコは風に

流されやすいため，アオコの表層水平分布の変化は水塊全体の移動よりも短時

間に起こりやすいことや(Hutchinsonand Webster 1994; Ishikawa et al. 

1999)，アオコ形成種に限らず植物プランクトンの分布は，移流の過程でフk域の

形状や規模に影響されやすいことがあげられる (Reynolds1984; Verhagen 

1994; Lovejoy et al. 2001)。アオコの集積機構は，湖流と懸濁物粒子の動態研究

の応用や発展によって明らかになることが期待されているが，現在の観測技術

レベルを用いても微小な生体物質を分類して測定することは極めて難しく，研

究報告事例は数えるほどしかない(Georgeand Edward 1976b; Olsen et al. 

2000)。植物プランクトンを他の溶存懸濁物質と分けて検出するクロロフィル a

濃度の自家蛍光を利用した連続測定は，野外調査においても近年一般的に使用

されるようになり，植物プランクトンの群集構造の解明に多大なる貢献を果た

した(e.g.Small 1963; Lorenzen 1966)。それでもなお，アオコの分布のような

特定種の群集構造を知ることは容易ではない。その理由は，クロロフィル a濃

度として検出される植物プランクトン群集は個々の種が混在した集合体であり，

その種構成までは明らかにできなし、からである。Trimbeeand Harris (1983)に

よる Aphanizomenonflos-aquae (ラン藻)と Ceratiumhirundinel1a (渦鞭毛

11 



藻)の水平分布を比較した調査事例では，約 1kmの距離において両種が別々の

方向に異なった速度で移動することが観察されている。数種が混合して出現す

る場合，それぞれの種が異なった方向へ移動すれば，その植物プランクトン群

集の分布変化のパターンは，構成種毎の移動特性に大きく依存する。したがっ

て，従来から行われてきたようにクロロフィル a濃度分布を用いて植物プラン

クトンの水平移動を予測すると，誤った解釈をおかすおそれがある。

近年，琵琶湖においても，富栄養化に伴って有毒ラン藻類が著しく増加して

いる。それらの藻類によって生産される毒素濃度の上昇だけでなく，藻類が集

積することにより， 日常安全なレベルの毒素濃度にあった湖沼でも突発的に高

濃度の毒素を含む水塊を形成することが懸念されている(熊谷ほか 1999)。これ

らの被害を回避するためにも，有毒ラン藻類の集積特性解明は早急な重要課題

であり，水質管理のモニタリングフ。ログラムを計画する上でも検討すべき項目

に含まれている(Coddet al. 1999)。

本節では，アオコ発生水域の群集内における各アオコ形成植物フ。ランクトン種

の集積特性をより明らかにすることを目的として 3ヶ月にわたる集中モニタ

リング調査を行った。調査水域は， 1998年夏季に最もアオコ発生回数が多く，

数種のラン藻類によって構成されるアオコが観察された北山田漁港(滋賀県

1999)を選定した。アオコ形成ラン藻類の発生状況，特に，種別の空間的分布特

性の違いについて明らかにするために，水平的には長期的な毎日観測，鉛直的
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には4回の昼夜観測を行って分布の変化を解析した。そして，栄養塩濃度，細

胞体内の C:N比を測定して，それらとの関係を考察した。

方法

調査地点概況

北山田漁港は，琵琶湖南湖東岸，北緯 35014'24"，東経 35055'05" (Fig. 2-2・1)

に位置したアオコが頻繁に発生する水域の 1つである(滋賀県 1999;吉田・堀家

2001)。 大きさは，東西幅 70m，南北幅 204m，水深約 2.8mであり，流入河

川はない。南湖との湖水の出入口は西方向に 1ヶ所ある。漁業共同組合によっ

て管理された漁船やレジャーボートが，コンクリート護岸の 3辺に設置された

桟橋に常時係留されている。

採水は，漁港中央桟橋付近の定点A(Sta.A)と，目視によってアオコが集積

していると見なされた B地点(Sta.B)の2地点で、行った。 Sta.Bの位置は，日に

よって異なった。明瞭な集積がなく，判断に迷う場合は北側で採水した。 Sta.A

はFig.2・2-1に横縞逆三角形で示し， Sta. Bについては，漁港の北側エリアで

採水した場合を BN，南側エリアで採水した場合を BSで表示した。

調査第威星野度

1999年 7月 1日'"'"'9月 30日の 3ヶ月間に毎日観測(合計 92日)と， 4回の昼

夜観測を行った。毎日観測は， 1日1回の頻度で午前 10時に観測を行い， Sta.A， 

Sta. Bの両地点での採水と， Sta. Aにおける水質測定を行った。一方，昼夜観

測は， 7月 30'"'"'31日， 8月 10'"'"'11日， 22'"'"'23日， 9月 17'"'"'18日に 10時から

翌日 10時のサンプリング時刻まで6時間間隔で， Sta.Aにおける採水と以下の

測定を行った。

探求ゑ法 IJ智彦要E在らびに淑定方法

毎日観測で、は水深 Omからポリ容器を用いて，昼夜観測では Omからはポリ

容器，水深2.5mからはバンドーン採水器(6L)を用いて採水を行った。これら

の湖水試料を冷暗所に保ち，直ちに研究室に持ち帰った。水温は， Sta. Aにお

いて水温計(Model60 YSI杜)を用いて深さ方向に0.5m間隔で測定した。風速，

日射量は大津観測地点における AMeDASによる測定データを用いた(気象業務

支援センター 2000)。

クロロフィル a濃度は，採水した湖水 50'"'"'100 mlをガラス繊維フィルター

(Whatman GFF)上に鴻過 して，アセトン:ジメチルスルホキシド

(DMSO)=l:l(voL)溶液 5mlにより色素抽出後，ターナー蛍光光度計(Model

13 



10・AU-CEターナ一社)を用いて測定した。 1N塩酸を 100μL添加した後再び

蛍光値を測定し，フェオフィチン量も算出した。

湖水の全窒素濃度(TN)は水酸化ナトリウムーペルオキソ二硫酸カリウムで分

解後，紫外吸光光度法によって測定した。溶存態無機窒素，溶存態反応性リン

濃度は湖水をガラス繊維フィルター(WhatmanG FF)を通したろ液を以下の方

法に従って測定した。硝酸態窒素(N03・N)，亜硝酸態窒素(N02・N)濃度はオート

アナライザー(AACS-II プランルーべ社)を用いて測定した。アンモニア態窒素

(NH4-N)濃度は， Sagi(I966)の方法に従って測定した。溶存態反応性リン(SRP)

濃度は， Murphy and Riley (1962)の方法に従って測定した。湖水の全リン(TP)

濃度は，過流酸カリウムで分解後， SRPと同様に分析した。懸濁態炭素(PC)，

窒素(PN)量は，湖水をガラス繊維フィルター(WhatmanGFF)で櫨過したフィル

ターを CHNコーダー(PE-2400 II Per kin Elmer社)により測定した。懸濁態リ

ン(pp)量は，同フィルターをペルオキソ二硫酸カリウムで分解後 SRP濃度と同

様に測定した。

アオコ形成ラン藻類の細胞密度は，検鏡法により計数した。 Sta.AのOmと

2.5 m， Sta. BのOmから採取された 100mlの湖水サンフ。ルをルゴール液で、終

濃度 1%になるよう固定した後，静沈法にて 2.5mlまで濃縮した。このサンプ

ル 1mlを計数チャンパー上で、40視野以上を光学顕微鏡(BX50オリンパス社)を

用いて計数した。

アオコ形成植物プランクトンの細胞密度と，アオコの増殖に影響を及ぼす栄

養塩類について，それぞれ Sta.A と Sta.Bの聞の違いがあるかどうかを，

Wilcoxonのノンパラメトリック検定を用いて判定した。統計解析には，パッケ

ージソフト(SPSS9.0Jエスピーエスエス社)を用いた。

昼夜観測時のアオコ群体の C:N比変化を算出するための PC，PN量の測定に

は， Sta.Aにおいてプランクトンネット(40μmメッシュ)を水深 2.5mから Om

まで鉛直的に数回曳いて集めた藻類を用いた。湖水カラム中の群体形成植物プ

ランクトン群集を採取後，直ちに研究室に持ち帰り，採取から 2時間以内に植

物プランクトン群集試料が約 95%以上の単一藻類種になるまでパスツールピペ

ットを用いてアオコ形成種以外の藻類と大型懸濁物の除去を行った。単一化し

たラン藻試料は，ガラス繊維フィルター(WhatmanGFF)上にのせて， PC，PN 

量と同様に測定した(Hayakawaet al. 2002)。
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結果

アス「コ形成グン薬草震の消長在らびに水平さ分子合得佐

調査期間中アオコ形成ラン藻としては，Microcystis aeruginosa， Microcystis 

smithii， Anabaena UCralnlCa， Anabaena afnnis， 

Oscillatoria sppが出現した。それらの消長を Sta.AとSta.Bに分けて Fig.

2-2・2に示した。

Anabaena Wθ'senbθrgll， 

その後しばらくの間停滞した。

8月中旬頃まで続いた。その後 9月

aθ'ruglnosa は7月 5日に最初に出現し，

7月 20日を過ぎた頃から増殖し，
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末まで，細胞密度を維持したが 9月下旬からは大きな変動を示した。 最高値

は9月 21日Sta.Bの36，250cells mPであった。 Sta.A ならびに Sta.Bにお

ける 5日間の移動平均を線で示した(Fig.2・2・2)0Sta. A とSta.Bを比較すると，

Sta. Bは7月後半から 9月末まで徐々に増加している傾向がみられたが， Sta.A

では同様な増加傾向は見られなかった。 Sta. Bにおいて 9月に高い細胞密度を

示す日が多くなったが，同時に日変動も大きくなった。 M wesenbe早 11は， 7 

月 22日に初めて出現し，継続的に増加した。 9月の始めに一旦消滅したが，直

ちに再出現した後， 9月末まで存在していた。 Sta.A， B ともに群集の増殖初期

は各自の観測値が移動平均に近い値を示したが， 8月から 9月の活発な個体群の

増大期は移動平均から大きく外れることが多かった。 A.smithiiは調査開始の 7

Table 2・2・laDi:fference of surface cell densities between Stas. A and BN  for 3 monthes. 

Species Number of det扇 面面ys(n) Average density (:tSE) StaTistic of the Wilcoxon-teポ
Sta. BN Sta.A Sta.BN Sta.A BN-A 

M. aeruginosa (cells mr1) 56 48 1，246:t657 445:t85 Z=-0.415(BN<A) 

M. wesenbergii (c創Ismr1) 45 21 336:t129 185:t55 Z=-3.206(BN<A)* 

A. smithii (cells mr1) 48 38 526:t222 154:t51 Z=-4.635(BN<A)*** 

A. ucrainica (c創Ismr1) 41 32 2，444:t2，082 33:t12 Z=-4.633(BN<A)*** 

A. affinis (cells mr1) 25 25 1，408:t1147 48士8 Z=-3. 632 (BN<A)*** 

Oscillatoria spp. (μm mr1) 10 4 28:t3 16:t3 Z=-1.696(BN<A) 

***:P<0.001，帥目 P<0.01，*:P<0.05 

Table 2合 lbDi:fference of surface cell densities between Stas. A and BS伽 3monthes.

Species Number of detected days (n) Average density (:tSE) Statistic of the Wilcoxon text 
Sta.BS Sta.A Sta.BS Sta.A BN-A 

M. aeruginosa (cells mr1) 14 9 1，856:t720 1 ，780:t1 ，087 Z=・0.621(BS<A) 

M. wesenbergii (cells mr1) 9 5 746:t225 3，117:t3，008 Z=-1.156(BS<A) 

A. smithii (c副Ismr1) 4 5 4，000:t1，495 874:t431 Z=-1.214(BS<A) 

A. ucrainica (cells mド) 10 11 24，900+13，866 1 ，570:t1 ，318 Z=-2.667(BS<A)** 

A. affinis (cells mr1) 10 8 1，762+931 206:t171 Z=-2.310(BS<A)* 

Oscillatoria spp. (μmmr1) 。 117 

合会合 P<0.001，材:P<0.01， *:P<0.05 

月 1日には，すでに 1cell mP以上存在してはいたが，しばらくの間増えも減

りもしなかった。ところが， 7月22日より急激に増加し， 8月 20日を境にして，

突然急激な減少を示した。 A.smithiiは Sta.A， Sta. Bでともに観測され，それ

ぞれの細胞密度は，移動平均値と大きくずれることはなかった。A.ucrainicaは，

7月下旬より 9月末まで増加し続けた。増殖末期になると観測値が移動平均値か
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ら大きく外れた。 A.affinisは， 8月 17日から増えはじめ， Sta. Aでは安定し

た細胞密度を示したが， Sta. Bは変動しながら 9月の終わりまで次第に増加し

た。 Oscillatoriaspp.は，大きなフ、ルームには至らなかったので，観測日の Sta.

AとSta.Bの細胞密度を一方の地点のみ出現した日， 100 cells mP未満の日を

除くと， 10日しか出現しなかった。全ての種において群集が発達するにつれて，

Sta. Bの細胞数が Sta.Aの細胞数より多くなる傾向がみられた。 Sta.AとBの

2地点におけるアオコ形成ラン藻類各種の出現状況を比較して Table2・2・1，

Table 2・2-2にまとめた。 Sta.Bは日によって採水位置が北と南に異なるので，

それぞれ BNで採取した場合と BSで採取した場合に分けて示した。出現日数は

M aeruginosaが最も多く， BNで、採水したのべ 74日間， BSで採水したのべ

18日間の全92日間観測され，約 3ヶ月の毎日調査の期間中， A， B両地点とも

に100cells mP以上見られたのはのべ 75日間であった。そのなかで BNでは

56日Aでは 48日， BSでは 14日Aでは 9日が 100cells mPを示した。次い

でMWIθSθnbergii，A. smithiiが多く，それぞれのべ 62日間，A. smithiiがの

べ 57日間観測された。観測日数は BSの方が BNよりも少なかったが，いずれ

の種でも細胞密度の平均値は BSの方が BNよりも高かった。 Sta.AとSta.B 

の差を日々の対応があることを考慮してノンパラメトリックのWilcoxonの検定

を用いて判定した。全ての種において Sta.Bに出現するパターンが卓越したが，

特に M wesenbergiiのBN，A. smithiiのBN，A. ucrainicaの両方，A. affinis 

の両方において有意に Sta.BがSta.Aより多かった。同様にして栄養塩類濃度

についても Sta.AとSta.B聞の比較を行.った。 Sta.BNとSta.Aとの間では，

PNと SRPを除く全ての分析項目で有意な差がみられ，溶存態の N02・N と

N03・NはSta.Aの方が高く， Chl.-a，TN， TP， PC， PP， NH4-Nでは逆に Sta.BN 

の方が高かった。 Sta.BSとSta.Aでは TP，PC， PN， PPとNH4-Nで有意差が

みられ溶存態の NH4-Nのみ Sta.Aの方が高く，その他は Sta.BNの方が高か

った。
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毎朝日時に測定した水温は，調査開始の 7月上旬から中旬は 26
0C前後で、あっ

た。 7月後半から急激に上昇し， 8月には 29
0
Cを越える日もあった。 9月になる

と25
0C前後まで穏やかに低下した(Fig.2-2・3a)。調査期間中，水深 Omと2.5m

の水温差は， 0-----1.8
0

Cの範囲にあり，日ごとに変化した。この水温差は 9月に

なると 7月から 8月の期間に比べて小さくなる傾向がみられた。日照時間は， 3 

ヶ月にわたる調査期間の平均値にして 5.5時間で、あった(Fig.2・2・3b)o7月前半

は平均 6.2時間で、わずかに高かったが， 7月後半は平均 5.3時間， 8月は前半平

均 5.6時間，後半平均 6.0時間， 9月は前半平均 5.0時間，後半平均 4.4時間で

あった。各期間の平均値は大きな変動ではないが， 日ごとの変化は最低値 0時

聞から，最高値 12.6時間の範囲で激しく変動した。調査期間の風速は，夜間は

穏やかで， 9時から 20時までの間，平均約 2.5m sec-1まで強くなった(Fig.

2・2-3d)。毎日観測では， Fig.2・2・3cに示したように，大きな変動がみられた。

台風の影響を受けた日は， 7月 26，27日 8月 3，6， 7日， 9月 15，24日であ

った(Fig.2・2・3c)。

各アオコ形成種の細胞密度が Sta.Aよりも Sta.Bで、高かった日数を 100とし

た場合， Sta. Bが風下地点で、あった割合を Table2・2・3に示し，その時の風速の

割合を Fig.2・2・4に示した。風速データは 9時の測定値を採用した。各アオコ

形成種ともに風下に集積したのは，風速が主に 1-----2 m sec-1の時で、あった。し

かし，A. smithiiは3m sec-1の場合が 27%も含まれていた。

Table 2・2・3Number of case in which cyanobacterial cell density of Sta. B is higher than 

that of Sta. A. (Case 1)， Sta. B is down wind (Case 2) and the proportions of Case 1 and 

Case 2 
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昼夜長名~tK:.分布の変化とア三ナコ#IIIJJêJf守 C:N比

3ヶ月の調査期間中， 7月 30'""'-'31日， 8月 11'""'-'12日， 8月 22'""'-'23日， 9月

17'""'-'18日の 4回の昼夜観測を行い，M aeruginosaとA.smithiiの鉛直移動特

性を比較し，さらに藻体の活性との関係を知るために細胞の C:N比を測定した。

7月 30'""'-'31日は A.smithiiの増殖開始期にあたり， 8月 11'""'-'12日は増殖後期

であった。 8月 22'""'-'23日は M aeruginosaの増殖過程の中期にあたり， 9月 17

'""'-'18日は十分に増殖しきった増殖過程の後期であった(Fig.2・2-2)。

漁港のような閉鎖水域で、は，湖水の垂直安定度は風速に従いやすいので，各

調査日の 24時間の風速変化を調べた(Fig.2・2-6)0 Fig. 2・2・3で示された 3ヶ月

の間の各時間平均パターンのように，昼間は 2'""'-'3m sec-1の風が吹き，いずれ

の調査日も夜間は，1msec-1程度の穏やかな風が吹いた。特に 9月 17'""'-'18日

では，夜間から明け方にほとんど無風状態になり，水塊の安定が伺われた。
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各調査日における 6時間毎の水温鉛直分布の変化を示した(Fig.2・2・7)08月

11""'-'12日の調査は雨天であり，表層から湖底までほとんど変化がみられず，時

間変化も小さかった。それ以外の 3回の昼夜観測では，昼間は晴天で 16時に成

層が発達して夜間に崩れるような昼夜変動が見られた。9月 17""'-'18日になると，

湖水温はそれ以前の調査日と比較して全体的に 1""'-'2
0

Cほど低くなった。昼夜変

化から判断すると，水塊は比較的安定していた。

表層(0m)と底層(2.5m)の個体群の分布割合ム湖水カラム中の細胞の C:N

比について 24時間変化を Figs.2圃 2・8に示した。 M aeruginosaの分布は 8月

22""'-'23日は 33""'-'65%の範囲にあり， 9月 17""'-'18日は 1""'-'93%の範囲であり，

表層細胞の割合は両日ともに深夜から明け方に高くなった。特に 9月 17日の

10時は表層にしか観察されなかったが，徐々に底層の割合が増加した。調査時

の細胞 C:N比の変化は， 8月 22""'-'23日は 7.0""'-'8.4と大きな日変化はなかった

が， 9月 17""'-'18日では 5.7""'-'7.7の範囲で変化して，特に明け方 Nの割合が高

くなり，最も低下した。一方，A. smithiiは，分布については 2日とも両層でほ

。。
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ぼ等しく変動し，顕著な昼夜変化を示さなかった。ところが C:N比は，増殖開

始期の 7月 30'""31日は 6.4-----10.0の範囲で変動し， 日中は高く， 4時に最も低

くなり， 10時には再び上昇する昼夜ノミターンを示した。増殖後期かっ雨天で、あ

った 8月 11'"" 12日は， 5.8'""6.5で変動は小さかった。

0% E 一一 0% 

10:00 16:00 22:00 4:00 10:00 10:00 16:00 22:00 4・00 10:00 

100% 

80% 

60% 

40% 

20% 

100% 

80% 

60% 

40% 

20% 

0% 

10:00 16:00 22:00 4:00 10:00 

100% 

80% 

60% 

40% 

20% 

Asmithii 

9

B

 

E
a
m
h
a

。5
2
還さ
に， 7

吟.... "'"......A.". 

10 

T;円、e

M.aeruginosa 

100% 

80% 

60% 

40% 

20% 

0% 

10:00 16:00 22:00 4:00 10:00 

9

8

 

E
S阿

弥

a
g
一包』 。
57 

10 10 

n開

Fig.2・2・8Diel change of vertical proportion between 2 depths and algal C:N ratio on Microcysits 

aeruginosa田ldAnabaena smithii……Red五.eldratio 

考察

本研究では，小さな漁港内で発生するアオコの集積特性を種別に明らかにす

ることを目的として，まず，アオコ形成ラン藻類の水平分布モニタリング調査

を行った。 Sta.AとSta.Bの2地点において，アオコの発生しやすい 7月から

9月の期間に毎日，すなわち合計 92回のサンプリングを行った。 Sta.Bは目視

によってアオコが多いと判断しているので，当然， Sta. Bにおけるアオコ形成

ラン藻類の細胞密度は，定点である Sta.Aよりも高くなると予想された。しか

し，実際の測定結果では， Sta. Bの細胞密度が Sta.Aよりも有意に高くなった

種は，A. ucrainica， A. affinisのみで、あった。また， BN (漁港北側の B点)で

採取した場合のみ Sta.Bの濃度が高くなったのはM wesenbergiiとA.smithii 

で、あった。調査期間中最も長く頻繁に出現した M aeruginosaに関しては， BN 

および BS(漁港南側の B点)のいずれで採取した場合も， Sta. BとSta.Aの
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細胞密度に有意な差は見られなかった。すなわち M aeruginosaは漁港内で全

体的に増殖しているか，或いは他種と異なった移動特性を有している可能性が

考えられた。そして，本研究におけるアオコ細胞密度の 2地点比較から，すべ

てのアオコ形成種が同様な分布傾向を示すのではなく，アオコの種によって分

布の特性が異なることが明らかになった。アオコには肝臓毒や神経毒を生産す

る種が含まれているが，毒性のタイプ，強さは種によっても異なることが知ら

れている(朴・林 1994)。したがって，数種の混在した植物プランクトン群集の

中でも，特定種のみの動向に注目した分布調査が必要である。

種による水平分布の違いに関しては， Heaney (197ω が長さ 2.5kmの小さな

湖内で風下側に集積する Microcystisと風上側に集積する Ceratiumが対照的

な分布を示す例を報告している。これは，Ceratium は光に対する適応性がラン

藻類と異なること(Murand Schreurs 1995)や鞭毛を持つためその移動に関し

ては能動的な種であることがラン藻類と異なる分布となることに起因している

と思われる。プランクトンのモニタリングでは，連続した水塊から限られた一

部のサンフ。ルを採水し，現存量とみなしている。しかし，実際にはサンプ。ル内

の現存量の変動が，純粋な増殖或いは死減量を示しているのか，それとも何ら

かの物理的或いは生態的要因によって一時的な集積の結果を示しているのか不

明である。種ごとの移流特性を調べるだけでなく，現存量が増殖要素に依存す

るのか或いは集積要素に依存するのかを分離することが重要である。しかし，

アオコを含め植物プランクトンの集積要素の影響をこのような観点から考察し

た例は今まで、になかった。

これまでにも，プランクトンの空間分布と移流についての研究はいくつか行

われている(e.g.Steele 1977; Reynolds 1984)。そこでは，植物プランクトンの

分布は，現存量をクロロフィル a濃度の分布で代用することによって表現され

てきた(Small1963; George and Edwards 1976a， 1976b)。しかし，クロロフィ

ル a濃度は，その水域に生息する全ての植物ブpランクトン群集に含まれる総量

であり，それぞれのアオコ形成種の分布を示す指標ではない。我々の調査結果

においても，クロロフィル a濃度は， Sta.Bで9月の後半に急激に上昇した(Fig.

2・2・5)。それに対して，種別の細胞密度の増加パターンは様々であった。 M

aθTuginosa， M w<何回bergii，A. ucrainica ~こ関しては，調査期間中 7 月の後半

から 9月の終わりまで観察された。一方，A. smithHは， 8月中頃にピークに達

した産後から急激に減少し， 9月にはほとんど観察されなかった。また，A.affinis 

は， 8月後半から急激に増殖した。

観察された細胞密度の変化を増殖，死滅による要素と，集積，拡散による要

素とに分ける方法として，種別に 5日間の移動平均から算出した現存量を増殖
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による変動と見なし，各調査日の観測値との差を集積による影響分とみなした。

この方法は，今回の調査水域のような閉鎖性の強し、水域で、はアオコの形成を集

積要素と増殖要素に分離するのに有効であった。 M aeruginosaや M

wesθ'flbergiiは，観測値が移動平均からしばしば大きく外れている。このことは，

水域での全体的な増殖と同時に，風による集積効果に大きく影響を受けている

ことを示している。一方，A. smithii・のように移動平均と観測値が合致して変動

する種は，集積の影響をほとんど受けず，採水によって得られた細胞密度が集

積要素よりも増殖要素に大きく依存していることが推察できる(Fig.2-2・2)。

一般的に，アオコは湖面に集積するので，風に従って移流しやすいといわれ

てきた (Georgeand Edwards 1976a)。しかし，実際に風と移流の関係を測定

することは，風向風速が一定しない自然環境下においてきわめて難しかった。

本論文では，肉眼的に高集積域とみなされた Sta.Bが，風下であり，かつ，調

査水域中央の Sta.Aより細胞密度が高い場合を抽出し，種別に風速との関係を

比較した。ほとんどのアオコ形成種は 1""'-'2 m sec-1のときに風下に集積してい

る場合が最も多かった。しかし，A. smithiiは3m sec-1のときに集積した例が

27%もあった(Fig.2・2-4)。この結果は，A. smithiiが風下に集積するには，他

のアオコ形成種と比較して強い風が必要であることを示唆している。言い換え

れば， 1""'-'2 m sec-1の微風が卓越する期間，A. smithiiは風の方向に無関係に分

布することになる。 Ishikawaet aL (1999)は，アオコ形成種の風に対する移流

の違いは，群体の形態が関係しているのではないか，また，各種の上下運動に

よる生息水深が関係しているのではないかと考察している。群体の形態が風に

よる移流とどのような関係にあるかは今後の課題である。 1""'-'2 m sec-1の風で風

下に集積した M aeruginosaは，増殖過程後期 9月 17""'-'18日に顕著な上下移

動とともに夜間から明け方に表層集積がみられ，増殖中期の8月22""'-'23日にも，

朝方4時の表層に多かった(Fig.2・2-8)。さらに， 8月 23日10時の水平調査に

おいて M aeruginosaは，風下側の地点で多い結果が得られた。一方，A.smithii 

は増殖開始期(7月 30""'-'31日)或いは増殖後期(8月 11""'-'12日)のいずれの観測に

おいても，昼夜の上下移動は明瞭でなく，明け方に表層に集積する様子もみら

れず，さらに翌朝の風下での集積もなかった(Fig.2・2・8)0Takamura and 

Yasuno (1984)は，ラン藻類の上下運動に関して Ml・crocysitsは Anabaenaや

Aphanizomenon ~こ比べて優れていることを明らかにしている。これらの結果か

ら，A. smithiiが風の影響を受けにくい理由の 1つに，上下運動を明確に行わな

いことが考えられ，アオコ形成ラン藻類の上下運動と風による移流との関連が

推察された。

細胞内 C:N比は光合成による炭素の増加，ならびに窒素源の取り込みによっ
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て変化する。昼夜観測期間の M aeruginosaとA.smithiiの藻体 C:N比を，植

物プランクトン細胞が豊富な栄養塩環境下で増殖している場合の C:N:P比

=106:16:1(原子量);Redfield比 (Goldmanet al. 1979)即ち C:N比=6.625と比

較した。 M aeruginosaの C:N比は，個体群の増殖が盛んな 9月 18日早朝 4

時は 5.7であり，表層の細胞密度が増え始めた時に低くなる傾向を示した。これ

は増殖後期の早朝に窒素が十分取り込まれたことを示唆している。個体群密度

が徐々にしか増加していない時期にこのような変化が見られなかったことは，

上下運動が不十分であり，底層で窒素の激しい取り込みが行われなかったこと

を推察させた。 A.smithiiは，増殖開始期(7月 30'"'-'31日)は最高 10まで高くな

り早朝 4時まで減少して再び増加する昼夜変動を示した。これは，A. smithii 

が増殖開始期の日中に光合成を活発に行い，夜間には窒素の取り込み或いは窒

素固定を行ったためと考えられた。一方，増殖後期(8月 11'"'-' 12日)は，わずか

にRedfield比より低く一定していた。これは調査日が雨天で光合成が活発でな

かったためか，或いは増殖後期であったためかは不明であった。以上のように

アオコの鉛直上下運動，細胞内の栄養塩構成比の変化と活性との関係から，各

種における活性と集積の関係について以下のように考えられた。 A.smithiiは上

下運動を顕著に行わないので，増殖段階或いはその日の天候によって活性や

C:N比が変化する。一方，M aeruginosaは徐々に増殖している時期と急激に増

える時期で上下運動が明確に異なり，それに伴った栄養塩類の取り込みによっ

てC:N比も変化する。これらの C:N比と活性ならびに上下運動の関係について

は，より詳細な研究が進めば，細胞の C:N比の日変化が細胞活性の指標として

役に立つかもしれない。

M aeruginosaの空間分布変動は細胞自身の比重の変化による能動的な上下

移動がよく知られているが，物理的な水塊の乱れによる受動的な移流によって

も起こる。水平的には，小さな実験水槽では風によって表層を移流して 2次元

的にみると，風下にパッチを形成する様子が観察できるが(Hutchinsonand 

Webster 1994)，スケールが大きくなるにつれて，複雑な水流の影響を受けやす

くなるため，理論的な鉛直循環流に従いにくくなると考えられる。 Georgeand 

Edwards (1976a)によると，風が 4m sec-1以上吹くと，それに伴った混合によ

ってアオコのパッチを維持しなくなると報告されている。 9月 17'"'-'18日は 8月

22'"'-'23日に比べて，風速om sec-1の時聞が長く，水塊がより安定していたと推

察されるので，明瞭な上下運動が生じ，藻体C:N比の変化が見られた(Figs.2・2・6，

2・2・8)。しかし，現場水域のスケール，風の強さ，アオコの種，細胞密度によっ

ては明瞭な移流と集積を観察することは難しし、かもしれない。極めて高濃度の

アオコが長期安定して優占するような湖沼と違って，多くの種類が混在し，ア
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オコも突発的に発生するような水塊では，水域の形状，湖水の流れを含めた 3

次元構造の解析が必要になるだろう(Olsenet al. 2000)。北山田漁港での調査は，

様々なアオコの発生パターンの 1例にすぎない。今後，水域の規模，プランク

トン構成種，その他の環境要因が変わった場合の結果と比較することによって，

普遍的な事実として明らかになることが期待される。

結論として，アオコを形成するラン藻類の集積には顕著な種特異性があるこ

とが明らかになった。Mi.・crocystisaeruginosaは能動的にも受動的にも移動なら

びに移流性の高い種であり ，Anabaena smithiiは集積よりも増殖依存性が高く

風の影響を受けにくい種であることがわかった。高密度のアオコを形成する要

因として，Microcystisは増殖と同時に集積機構が重要な役割を果たす。そして，

M aeruginosaのように上下運動が顕著で表層に集積しやすい種ほど，湖面で風

の影響を受けやすくなり，集積しやすくなる傾向が強くなると推察された。以

上のように，集積に関する種特異性を考慮したアオコの空間的モニタリングに

よって，湖全体の監視がなされることが期待されるが，特に流動性の高い種は，

分布を予測することが難しいため，調査方法の工夫が必要になるだろう。
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第3節 野外における Microcystisaeruginosaの増殖活性

緒言

琵琶湖南湖では，主に Microcystis属，Anabaena属，Oscillatoria属で構成

されるアオコが毎年のように夏になると発生する(e.g.Nakanishi et al. 1992; 

滋賀県 2001)。特に，アオコの水塊から検出される肝臓毒の原因であるミクロ

システィンに対する危険性が心配されている(水上 1998;渡辺 1999;山下ほか

2001)。滋賀県では現場観察によるモニタリングを行っているが(滋賀県 2001)，

アオコは突発的に発生するので前もって発生時期や水域を予測することは難し

い。湖水中の藻類を制御するためのアオコ発生機構の解明が求められている。

一般的にアオコの形成にいたる過程は，細胞の増殖，集積，遊泳，捕食，沈降，

死滅などの各パラメータに分解してその効果が検討されるが，現場における細

胞の増殖は，集積，遊泳とともにアオコの生長に関わる重要項目の 1つである。

アオコの発生と環境要因の関係について，過去にも多くの研究がなされてきた。

そして従来の研究では，細胞密度とそれぞれの項目を直接比較してきた(吉田ほ

か 2000)。湖沼同士の比較では， TN:TP比が低いとアオコが発生しやすい傾向

も明確に得られている(Smith1983)。しかしながら，多くのアオコ発生パター

ンを調べても，現場の細胞密度の変動は，光や栄養塩濃度に依存した現存量だ

けでなく風による集積や群体自身の上下運動によっても支配されるため，増殖

をもたらす環境要因を断定することは困難で、あった。本研究では Microcystis群

集の真の増殖活性と環境要因との関係に着目した。

植物プランクトンの総増殖速度(真の増殖速度)を測定する方法として，バ

クテリア細胞分裂における各段階の細胞数と増殖速度の関係から発展した

Frequency of Dividing Cells (FDC; Hagstrom et al. 1979)法が注目されている O

Chisholm (1981)による海洋性ピコプランクトンの Syneccococusや，山口・本

城(1990)による赤潮原因渦鞭毛藻類の GymonodiniumnagasakiensθKuwata 

et al. (1996)による大型珪藻 Rizosoleniace aの個体群による報告では，いずれも

現場ならびに培養系において FDC法が用いられている。Microcystisの場合も，

培養系では明け方に同調的に分裂することが観察されており，増殖速度の算出

に適用できる可能性が高いといわれている(中原 1999;辻村私信)0FDC法では

同調的細胞分裂を行う個体群について，細胞分裂に要する時間(Td)と細胞分裂頻

度(FDC)に従って真の増殖速度(gross)が求められる (Mcduff and Chisholm 

1982)。細胞分裂の過程において， DNA合成後，細胞質の分裂が行われるが，

光や栄養塩不足によって生理状態が悪くなると， DNA合成や細胞分裂にかかる
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時間が長くなることが海洋性ヒoコプランクトンで観察されている(Chisholmet 

al. 1986)。比較的安定した栄養塩濃度，光環境が得られる海洋環境では同調的

な分裂が見込まれるので，単細胞性の植物プランクトンには FDC法による増殖

速度の見積もりは有効で、あったが，環境条件が劇的にしかも不規則に変化する

淡水湖沼沿岸域の群体性植物プランクトンにFDC法が適用できるかどうかにつ

いては未だ明らかではない(Reynoldsand Irish 1997)。そうではあるが，細胞分

裂頻度は視覚的に細胞の増殖を表現する要素の 1つで、あり，細胞の増殖活性を

示す指標となることが期待される。

このような経緯から，本研究では，淡水性アオコ形成ラン藻Microcystisの野

外における細胞分裂頻度の変動を調査した。また，Microcystisの増殖に関係、が

あるといわれてきた環境要因との関係から，増殖活性への指標性を検討する。

ここでは，アオコの発生機構を解明するにあたって，集積などの要素を取り除

き，Microcystisの真の増殖活性を示す手法の開発を目的とする。

方法

決ンプグング

調査地点は，琵琶湖南湖北山田漁港 Sta.Aである(第 2章第 2節 Fig.2・2・1

参照)07月 30'"'-'31日(Ju1.30・31)， 8月 22'"'-'23日(Aug.22・23)，9月 17'"'-'18日

(Sept.17・18)は 10時から 2時間間隔で， 8月 11'"'-' 12日(Aug.11・12)は 10時から

6時間間隔で，水温，溶存酸素， pHを測定した。水温，溶存酸素は水温センサ

ー付き溶存酸素計(Model95 YSI社)， pHの測定は pHメータ(Model60 YSI社)

を用いて，カラム水中の水深 0'"'-'2.5mにおいて 0.5m間隔で測定した。採水は

表層(水深om)と底層(水深 2.5m)の2層で行い，水深 Omからはポリピンで，

水深 2.5mからはバンドーン採水器を用いて行った。採水された湖水サンブρル

は，Microcystis細胞密度の計数とクロロフィル a量ならびに栄養塩類濃度の測

定に用いたo Microcystis群体の採取は，簡易型プランクトンネット(40μmメ

ッシュ;離合社)を用いて，水深 2.5m から湖水面までのカラム水中を鉛直的に

数回曳いてポリピンに集めた。

Microcystis If毅， 場A首若度

湖水 100mlにルゴール液を終濃度 1%になるよう添加して固定後，静沈法に

より Microcystis群体を濃縮した。超音波洗浄器に 1'"'-'2分沈めて粘質鞘に包ま

れた群体の形態を崩して，顕微鏡下で検鏡ならびに細胞密度を算出した。

J/l!/JEl分裂演劇FDC)の厳え吉

湖水カラムから鉛直的にプランクトンネットを用いて採取したサンフ。ルは，

ホルマリンを終濃度 1%になるよう添加して固定した。サンフ。ルは超音波洗浄
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器を用いて，Microcystisの群体を細胞単位にまで分解させた。光学顕微鏡下で

400細胞以上の細胞を検鏡し，分裂期(細胞にくびれがはいった状態)にある細

胞の割合を求めた。

受T象護軍湖

日射量，風速は，南湖湖心局(唐崎沖中央:北山田漁港より北西に約 2.5km) 

による観測データから引用した。

線放やの栄養塩濃度のiJl!fJE

溶存態無機態窒素(DIN)と溶存態反応性無機リン(SRP)は，ガラス繊維フィノレ

ター(羽市atmanGFF)でろ過した湖水を以下の方法で分析した。硝酸態窒素

(N03・N)，亜硝酸態窒素(N02・N)はオートアナライザー(AACS-II Bran Luebbe 

社)を用いて測定した。アンモニア態窒素(NH4・N)は， Sagi(1966)の方法に従っ

て測定した。そして， NH4-N+N03-N+N02・N の和を DINとした。 SRPは，

Murphy and Riley (1962)の方法に従って測定した。全窒素(TN)は水酸化ナトリ

ウムーペルオキソ二硫酸カリウムで分解して，紫外吸光光度法で測定した。湖

水の全リンは(TP)は，過流酸カリウム分解後， SRPと同様に分析した。

-*合成E佐の獅定

採水した湖水は，冷暗所に保存した状態で直ちに研究室に持ち帰り，クロロ

フィル自家蛍光の蛍光強度を蛍光光度計(Model10・AU-CE引uner社)を用いて

測定した。さらに，光合成の電子伝達阻害剤

[3-(3，4-dichlorophenyl)-1， 1-dimethyl-urea] (DCMU)を終濃度 10-4mol L-l にな

るよう添加して 5分間暗所に保ち，再び蛍光強度を測定した。初期値を Fo，

DCMU添加後の蛍光強度を Fdとして光合成の潜在能力を， Fukazawa et al. 

(1980)に従って(1)式で求めた。

DCMU photosynthetic capacity F = (Fd -Fo) / Fo ・・・(1)

ここで， Fdならびに FoはDCMUを添加後と添加前の蛍光強度を示す。結果に

は， 2回繰り返し測定した値の平均値 Fを光合成活性の指標とした。
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6"" 

結果

J/lIJ8分裂窮度 (FDC)

細胞分裂頻度(FDC)は Ju1.30・31と Sept.17-18にそれぞれ 11""35%， 

30%の範囲で大きな昼夜変動を示した(Fig.2・3・1)。一方， Aug.11・12 と

Aug.22-23はそれぞれ 6""11 %， 3""6%の範囲での小さな変動で，昼夜の違いも

明らかでない。この 2回の分裂頻度は，夜間 (20""6時)においても全体的に

Ju1.30・31とSept.17・18に比べて低かった。 最大値はいずれの調査日も日中に

得られた。

M aeruginosa弟'I!/JPJ-f!A度

M aeruginosaの細胞密度はJu1.30・31，Aug.ll・12，Sept. 17・18にそれぞれ56

""212 cells mP， 37""275 cells mP， 21""205 cells mPの範囲で変動を示した

が，昼夜変動は顕著ではなかった。一方， Aug.22・23は249""874cells mPの

範囲で変動した。この日は，値も変動幅もそれ以外の調査日に比べて大きく，

10時に最高値， 4時に最低値を示す昼夜変動がみられた(Fig.2-3-2)。
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クロロアイノル濃度

クロロフィル濃度において，水深Omと2.5mの平均値が最も高かったのは，

Aug.l1・12の 18.4μgL-lであり，次いでAug.22-23の 15.9μgL-l， Ju1.30・31

の 10.1μgL-l， Sept17・18の8.7μgL-lであった。昼夜変動は明瞭でなかった

が， Aug.l1・12を除いて緩やかな上昇傾向がみられた(Fig.2・3・3)。

7XtJff!.・絃序昆誉棄・ pH

4回の調査日における最高水温は 30.4
0
Cであり，水深OmのAug.22，12時に

記録された。一方，最低水温は 26.50Cで水深2.5mのSept17， 10時で、あった。

平均水温は，29.2
0

CのJul.30・31が最も高く，次いで29.5
0CのAug.22・23，28.00C

のAug.l1・12，26.90Cの Sept.17・18で、あった。カラム水中の平均水温の昼夜変

動に関して， Aug.l1・12は雨天で最高と最低平均水温の差は O.4OC以内で小さか

ったが，それ以外の調査日 Ju1.30・31，Aug.22・23，Sept.17・18はそれぞれ1.0，0.7， 

0.60Cであり，昼夜変動がみられた(Figs.2-3・4a)。 深度 0.5mあたり 0.50C以

上の鉛直水温差が見られた時間は， Ju1.30・31は 12時-----20時，Aug.22・23は12

時， 16時， 18時， Sept.17・18は20時で、あった。表層 Omにおける 1日の最高と

最低水温の差は， Aug.22・23に1.80Cで最も大きく，それ以外は1.1-----1. 2 oCであ

った。底層 2.5m における最高と最低水温の差は， Jul. 30・31，Aug.ll・12，

Aug.22・23で0.4-----0.5
0Cの変動があったが， Sept.17・18は0.20Cであった。

4回の調査日における最高溶存酸素濃度は 7.3mg L-lであり，水深1.5mの

Ju1.30， 20時で，最低は 2.1mg L-lであり，水、深2.5mのJul.30の12時で示

した(Fig.2・3・4b)。カラム水中の平均溶存酸素濃度は， 6.2 mg L-lのJul.30・31

が最も高く，次いで 5.7mg L-lのAug.22・23，5.3 mg L-lのSept.17・18，5.0 mg 

L-lのAug.l1・12順で、あった。カラム水中の平均溶存酸素濃度の日変化における

最高最低差は， 1.3の Jul.30・31で最も大きく， Aug.l1・12，Aug.22・23，Sept. 

17・18でそれぞれ1.1mg L-l， 1.1 mg L-l， 1.2 mg L-lの昼夜変動がみられた。表

層 Omにおける 1日の最高値は 18時-----22時の間にみられ，最高と最低溶存酸

素濃度の差は， 1.1-----2.4 mg L-lであり， Aug.l1・12が最も顕著に変動した。底

層 2.5mにおける溶存酸素濃度は表層に比べて低く，最高と最低溶存酸素濃度

の差は， 1.2-----4.2 mg L-lであり， Ju1.30・31が最も変動が大きかった。

4回の調査日における最高pHは8.1であり，水深 0.5mのAug.2214時で，

最低は 6.7のAug.23の8時で、あった(Fig.2-3・4c)。平均pHは， 7.5でJu1.30・31

で最も高く，次いで 7.4の Aug.22-23，7.2のAug.l1・12，7.0のSept.17・18の

順で、あった。全体的には高くも低くもなく，変動も小さかった。表層 Omでの

最低値は 8時-----12時にみられ，最高と最低値の pHの差はAug.22-23が1.2で
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でAug.ll・12が0.9，Jul.30・31とSept.17・18が0.5で

2.5 mの最高と最低値の pHの差は，

日変動はいずれの調査日も小さかった。

J叫.30・31で最も大きい 0.7

っし最も変動が大きく ，

あった。底層

を示したが，

出
品

(υ

吉
田
口
o
ヨ
a
B
g白
8

g貨
0
3よ
S
∞司

2
6
E剖

偏
向
。
円
同
日

g
h
g
a
え
ご
2
E
S
E
-
aロ
ず
の
・
N
・
ω
日

:c 
a 

( 。

宮
司
副
官
U

ロ

』
制
唱

惜
口
口

由

ト
白

'F
N
ロ

国

m占
ト
N

ロ

唱
曲
目
・冊
目

B

割
削・
由
国

u-

e
oN
明
白

・

0

品。a
・M 叩品q

..，由

。o _ー 肘 i切01

∞s 
∞昏

(
7
4
M
E
)

。。
( 

.J:l 

作J)中島q(
ρ
}
E
Z
E
o
a
a申
』

』

2
S

( 

開

田岡・ト同・恒色

-ω

内
N

・NN
-
M
S
d刊

34 

同
四
，
コ
・目
=
〈

聞の。
22h.



EJ.ず量
日射量は， Fig.2・3-5に示した。 Ju1.30・31の調査時間 10時から翌日の 10時

の総日射量は 4800W m-2 d-1で4回の調査で最も高く，次いで Sept.17・18に

4200 W m-2 d-l， Aug.22-23に3700W m-2 d-1， Aug.ll園 12に2200W m-2 d-1であ

った。時間あたりの日射量の最高値は Sept.17-18の 13時で、あったが，この日

の午前中および前日 (Sept.16) の日射量はあまり高くなかった。

原道

風速は， Fig. 2-3・6に示した。 4回の調査日の平均風速は 2.4"-'3.4m sec-1の

範囲にあり，いずれも午後に強くなり夜間穏やかになるパターンを示した。各

調査日の最大風速は 5.5"-'6.5m sec -1，最小風速は 0.2"-'1.0 m sec-1の範囲にあ

り，いずれの調査日も大きな違いはなかった。
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Fig.2・3・7Diel pattern of nutrient concentrations. Black bar shows 0 m and White bar 

shows 2.5血

栄養塩濃度

4回の調査日の Omと 2.5mを平均した DINならびに SRP濃度は，低い}!慣

にAug.22-23(DIN 111μg L-l， SRP 3.51μg L-l)， Ju1.30・31(DIN190μg L-I， 

SRP 4.03μg L-l)， Aug.11・12(DIN 201μg L-l， SRP 4.80μg L-l)， 

Sept.17・18(DIN316μg L-l， SRP 7.23μg L-l)であった。また， Omと2.5mに

おける濃度を比較すると， DIN， SRPいずれも 4回の調査日において 2.5mの

方が高い濃度を示した。特に， Fig.2・3・7によると， NH4・N，SRPのAug.22の

午後は水深 2.5mにOmと比べて顕著に高いピークがみられた。また，各調査

日の TN:TP比は，低し、)1頂に Aug.22・23(17.6)，Aug.11・12(20.0)，Ju1.30・31(20.2)，

Sept.17・18(22.3)で、調査日による変動は大きくなかった。

法王子1ft冴佐

水深Omと2.5mにおける光合成の潜在能力を示すF値の 24時間変化を Fig.

2-3-8に示した。水深 Omと2.5mでの午前中 (6時"-'10時)の平均値はそれ

ぞれJu1.30・31は0.9，1.1，Aug.11-12は1.2，1.4， Aug.22・23は1.2，1.5， Sept. 

17・18は1.1，1.0であり， 2.5mの方が Omに比べて高いか，ほぼ同程度であっ

た。午後 (12時"-'18時)の水深 Omと2.5mでの平均値はそれぞれJu1.30・31

は1.0，1.0， Aug. 11・12は1.3，1.4， Aug.22-23は1.0，0.9， Sept. 17・18は1.2，1.0 
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であり， Ju1.30・31と Aug.11・12

は 2.5m が高く， Aug.22・23と

Sept.17・18は Omの方が高かっ

た。夜間 (22時'"'-'4時)の平均値

はそれぞれ Ju1.30・31は1.0，1.0， 

Aug.11・12は1.0，1.1， Aug.22・23

は1.1，1.0， Sept. 17-18は0.9，0.8

であり， Omの方が高いか，ほぼ

同程度で、あった。

考察

細胞分裂頻度の 24時間変化を

調べると，日中高くなり夜間低く

なるといった昼夜変動をする日と，

ほとんど変動しない日がみられた

(Fig.2・3・1)。さらに，変動を示す

日の分裂頻度の最低値は，変動し

ない日の分裂頻度よりも高い割合

を示した。このことから，変動し

ない日 (Aug.11・12，Aug. 22・23)は，

細胞分裂がほとんど進行していな

いか，極めて少ないと示唆された。

近年，細胞分裂頻度(FDC)を応用

した植物プランクトンの増殖速度

測定技術の開発が進められている

(e.g.Champbell and Carpenter 

1986;山口・本城 1990;Kuwata 

et al. 1996) 0 McDuff and 

Chisholm (1982)は， FDCを用い

た増殖速度が次の式(2)によって

求められると述べている。

μFDC= (lIn Td) L ln(l +日)・・ -(2)
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photosynthetic capaci勿

μFDCは， FDCによって見積もら

れた増殖速度(d-1)，nはサンフ。ル採取回数， Tdは細胞分裂に要する時間，自は i
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時間における細胞分裂頻度(FDC)を示す。本式を現場の植物プランクトンに適用

する場合， 1回の分裂にかかる時間や分裂の同調性が得られないと，単純なモデ

ル化は難しいといわれている。本研究で得られたTdはJu1.30・31は約 14時間，

Sept.17・18で約 12時間で、あった。その日の細胞分裂頻度の平均値はそれぞれ

21%， 19%であった。しかし，これらの値は，細胞分裂の途中で進行が止まっ

た細胞も含まれていると考えられるため，増殖速度の見積もりは再検討される

必要があるだろう (Tsujimura投稿中)。細胞が分裂に生化学的エネルギーを必

要とすることを考慮すると，本調査において観察された細胞分裂頻度の昼夜変

動は，細胞分裂が進行したことを示している。 Okino(I973)によると，諏訪湖で

の Microcystisの増殖は水温，光強度， pH，栄養塩との関係が示されている。

そこで，本研究では，琵琶湖南湖北山田漁港において最も長い期間アオコを形

成するラン藻類 Microcystisaeruginosaの増殖を制御している要因を明らかに

するため，以上の環境項目と，さらに，光合成活性に関わる溶存酸素量と DCMU

によって導かれる蛍光強度を利用した光合成の潜在能力との関係を検討した。

本調査結果において， Aug.22・23とAug.ll・12の細胞分裂頻度は低く，昼夜

変動も見られなかった。その理由について過去に行われた Microcystisの生態に

関する研究の見解から検討する。 Microcysits細胞密度の変動は，クロロフィル

a濃度の変動と比較すると極めて大きかった(Figs.2・3・2，2・3・3)。特に

Aug.22・23はそれ以外の 3回の調査日に比べて大きく，これは，湖水中で

Microcystisが移動したためと考えられるが，これらの移動が細胞分裂頻度に大

きな影響を及ぼした様子はみられなかった。

琵琶湖の Microcystisは水温が 28'"'-'320Cで最大増殖速度が得られるといわれ

ている(Nalewajkoand Murphy 2001)。しかし，本調査での細胞分裂頻度の昼

夜変動の有無は水温に依存しなかった。細胞分裂にかかる時間(Td)は，

Synechococcusの場合水温変化が大きく影響するが(Cambelland Carpenter 

1986)，本調査期間中の水温は 26
0

C以上あり Tdに大きな変化を与えるほど低く

はならなかったので，他の環境要因によって制御されたと推察される。

分裂頻度の変動がない日 (Aug.ll・12，Aug. 22・23)は，溶存酸素濃度が 6.5mg 

L-lを越えることはなかった(Fig.2・3・4b)。溶存酸素濃度は，植物プランクトン

が活発に光合成を行った結果を示すが，細胞分裂頻度の変動のない日に昼間の

溶存酸素濃度の上昇も顕著で、なかったことは，この日の細胞活性が低く，光合

成活性も活発に行われなかったことが推察された。

一般的には pHが高い水域にアオコ形成ラン藻類は多いといわれているが

(Gerloff and Fishbeck 1969; Shapiro 1973) ，今回得られた結果から pHが高

い時に Microcystis分裂頻度が高くなるとし、った関係は見られなかった(Fig.

38 



2・3-4ctpHの上昇は湖水中の遊離の二酸化炭素分子が植物フ。ランクトンの活発

な光合成によって消費され，不足することによって生じる。今回， pHは高くな

らず，変動も少なかったので，分裂頻度への影響は大きくないと推察された。

また，細胞分裂は光強度，周期によって影響を受ける (Champbell and 

Carpenter 1986)。細胞分裂頻度の変動がない日 (Aug.11・12，Aug. 22・23)は，変

動のある日に比べて日射量が少なし叶項向もみられた(Fig.2・3・5)0Microcystisの

増殖に光が重要であることはよく知られているが(Okino1973; Iwakuma and 

Yasuno 1983)，この結果からも分裂に光が直接的に影響していることが伺われ

た。

平均風速は， 4回の調査問で大きな差はなかった(Fig.2・3・6)。したがって，細

胞分裂頻度に風と，それに伴う湖水の混合が大きく影響するとは考えられなか

った。

栄養塩濃度に関して， DIN， SRPともに低く， TN:TP比も調査日によって顕

著な違いはみられなかった(Fig.2・3・7)。細胞分裂には，体内に蓄えた栄養塩濃

度が関係すると言われている。第2章第2節における Microcysitsaeruginosa 

の C:N比 (Fig.2・2・8)から判断すると， Sept.17・18の方が Aug.22・23に比べて

夜間に窒素を取り込んだと推察された。 Sept.17・18の窒素の取り込みが細胞分

裂頻度の違いに影響したかどうかについては不明だが，栄養塩欠乏によって分

裂できなかったことからは免れたと思われる。

光合成活性に関して， Sept.17・18以外の調査日の午前中は Omで低くなる傾

向がみられた。これは，湖水表面で、の光阻害の影響と示唆されるが，午後には

風が吹き湖水が混合するか，或いはラン藻類の鉛直移動によって藻類が物理的

に表層と底層で混合したと考えられるため 2.5m との差が縮まるか，逆転する

結果となった。Aug.l1・12は降雨のため湖水混合が十分に行われたと考えられる

ので，変動は最も少なかったが，それ以外の調査日においても顕著な違いもな

く，北山田漁港の湖水は比較的よく混合していることが推察された。 DCMUに

よって導かれる蛍光特性による光合成活性は，栄養塩不足と強し 1光によって低

下することが知られている(Kiefer1973)。そして，最終的には生長に影響を及

ぼすことが知られている(Vincent1980)。しかし，分裂の制御までは時間的経過

があると思われ，光合成活性はむしろ強し 1光と栄養塩不足に対応して表層で低

下したと推察された。

以上のことから， Aug.l1・12，Aug.22・23は日射量不足のため分裂頻度の顕著

な変動が得られなかったと示唆された。また，細胞分裂頻度の変動が観察され

た調査日において， Sept.17・18の分裂頻度が上昇する時刻は Ju1.30・31に比べ

て遅かった(Fig.2・3-1)。これは，日射量が上昇するのが遅かったことと，前日の
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日射量が低かったことが関係しているのかもしれないと推察された(Fig.2・3・5)。

今回の研究では，細胞分裂頻度とその時刻の環境要因の測定値との比較を行っ

たが，蓄積したエネルギーを利用できるならば，細胞分裂頻度を上昇させるま

で、の時間的経緯についても検討する必要があるだろう。栄養塩に関しては過剰

摂取して細胞内に蓄えることはよく知られているが，太陽放射エネルギーにつ

いても Gibson(1985)が提案するように細胞内で蓄積する機構を上手く作用し

たとすると， Sept.18の 10時に高い分裂頻度が得られるメカニズムについても

明らかになるかもしれない。細胞内で DNA合成期から分裂に進行するには一定

量の光量を受ける必要があると推察されており (Chisholmet al. 1984)，今後

これらの環境要因の影響に関する時間的履歴を含めたモデ、ル的解析が期待され

る。 FDC法を用いた野外 Microcystis群集の増殖速度の見積もりに関しては，

Champbell and Carpenter(1986)で、も述べられているように，①細胞分裂にか

かる時間(Td)が一定，②すべての細胞の Tdが一定，③すべての細胞に活性がな

ければならないため，かなり安定した生息環境を要するだろう。また，

Microcystisは水域内での移動性に富んでいるため，細胞が享受する環境条件が

変化しやすいなどの問題点が残されている。安定した日に限定すれば， FDC法

による野外 Microcystis群集の増殖速度見積もりも改良可能になるかもしれな

。
、、vv 
Microcystisの細胞分裂頻度が，増殖を促進させるといわれてきた光や栄養塩

などの環境要因によって変動する場合としない場合が起こることがわかった。

そして，それを制限する環境要因は，同じ水域においても，調査日によって，

またアオコの発達段階によって異なっていた。アオコの発生予測には，まず，

増殖速度を知るために，多くの環境要因について総合的に監視していく必要が

ある。さらに，野外でのアオコ発生対策には現場の増殖要素だけで、なく集積要

素も含めた予測ならびに監視体制が必要になるだろう。
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第4節 画像解析を用いた Microcysits群体の形態的特性

序論

植物プランクトンの増殖過程において，細胞ならびに群体の大きさは生長速度

を決める重要な要素の 1つであると考えられている(Bense1976; Malone 

1980)。概して，植物プランクトン細胞は小さいほど，増殖速度や光合成速度が

高いといわれてきた (Reynolds1984)。体積あたりの表面積の割合(8A八T)が大

きいことは光や栄養塩の獲得に有利であり，小さな細胞ほど 8AIV値は大きく，

増殖速度は高くなる。しかしながら，自然環境下における植物プランクトンの

優占種は，細胞自身の分裂速度(総増殖速度或いは，真の増殖速度)でなく，

様々な環境制限を受けた結果に得られる増殖速度(純増殖速度或いは，みかけ

の増殖速度)によって決定づけられる。したがって，生息水域における光や栄

養塩の不足から増殖制限を受けた種であっても，長時間有光層内にとどまる能

力，頻繁に有光層に移動する能力，或いは栄養塩の欠乏に備えて細胞内に栄養

素を保持する能力を獲得すれば，大きなブルームを形成することも可能である

(Reynolds 1984; Reynolds 1988)0 Reynolds (1988)による植物プランクトンの

環境適応能力に基づいた分類体系では アオコを形成するラン藻類の

Microcystisはストレス・耐性種 (8:8tress-tolerant species)に含まれる。競争

種 (C:Competitors例えば単細胞性ヒ。コプランクトン Synechococcus)に含まれ

る種と比較すると ，Microcystisの分裂速度は遅いが，細胞周囲に粘質鞘を形成

して大型不定形群体を維持する。

Microcystisの大型群体を維持する特性がアオコ形成に重要な役割を果たすこ

とは古くから指摘されてきた (e.g.Reynolds and Walsby 1975;高村 1988;

Oliver and Ganf 2000; Kagami and Urabe 2001) 0 Microcystisの群体を取り囲

む粘質鞘については，形態の維持だけでなく，必須栄養素や微量金属類の吸着

濃縮，捕食からの回避 細菌の攻撃に対する保護の役割，浮遊沈降への影響か

ら，それを持つことによって増殖促進効果が得られる可能性が高いといわれて

いる(雨宮・中山 1984;Amemiya and Nakayama 1989)。 また，静止状態にお

けるアオコ形成ラン藻類の浮上沈降は，粒子の大きさや水中での摩擦力に依存

するストークスの式に従うので(e.g.Walsby and Reynolds 1980)，群体は大きく

なるほど鉛直移動速度が高くなること，直径 200μmのとき移動水深が最も深

くなること，さらに，小さな群体の方が湖水表面の近くでしか移動できないた

め光阻害を受けやすいことが浮上沈降と光合成のモデルを用いて示されてきた

(岡田ほか 1981;Howard 1997; Visser et al. 1997)。

しかし一方では，自然湖沼におけるアオコの群集内では，多様な大きさの群
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体が混在するので，小型の群体は大型群体の陰になって光阻害から守られてい

るという説もあった(Ibelingsand Mur 1992)。このように，群体を形成維持

する生存戦略的意義は，いろいろ検討されているが，様々な大きさ，形を持つ

群体を形成している意義に関してはよくわかっていない。

(a) 

Fig.2す 2Microcys白 coloniesand Anabaena filaments image (a) and田 gmentedobject 

by the image processing (Wal.ker et al. 2000) uSIng pattern rec略国tiont民 hnique(b) 

Reynolds et al. (1981)は，Microcystisの生活史を野外の隔離水塊を用いて詳

細に観察調査している。そこでは，発生初期は小型の群体を形成しているが，

次第に大きな不定形群体へと生長する様子が写真とともに示されている。群体

の形態変化と，アオコ形成との聞には，何らかの関係が推察されるが，当時は

測定方法が顕微鏡下での目視観察に頼らざるをえなかったので，群体形態の変

化に関する量的評価は明確で・はなかった。

本節では，南湖北山田漁港において，迅速かっ客観性に優れたコンピュータ

による画像処理技術を用いて Microcystis群体の形態変化を群集の発達ととも

に調査した。また，本計測は Microcystis群集の増殖期を明確にするために， 3 

ヶ月間の連日モニタリングと並行して行った(第 2章，第 2節参照)。発生初期 (8

月)と増殖期 (9月)の直径， 円形率を比較するとともに，形態がアオコ形成に

果たす役割(生態戦略)について検討した。

方法

第 2節で述べた北山田漁港(Fig.2・4・1;Fig. 2-2・1参照)での Microcystisをモ

ニタリングする際，湖水中のアオコ形成ラン藻類が 1colony mJ"l以上増殖した

42 



時期に，プランクトンネット(メッシュサイズ 64μm) を用いて表層から植物

プランクトンを採取した。植物プランクトン試料は固定を行わず，直ちに研究

室に持ち帰った。プレパラート上で，画像解析装置を用いて 1，304x 1，024画素

数 256階調 (8bit)のMicrocystis群体のグレースケール画像を取得した。画像

の取得日ならびに枚数を Table2・4・1に示した。画像解析装置は，顕微鏡部分は

正立生物顕微鏡(BX50オリンパス社)を用いて，高感度デジタル CCDカメラ

(KPF-100 日立製作所社)を接続したシステムである。取得した画像から，

Microcystisのオブジェクト部分を画像処理ソフト (Walkeret al. 2000)を用い

たパターン認識によって，切り出しを行った (Fig.2・4・2)0Ml・'crocystis群体の

投影部分のピクセル面積，円形率を求めた。求められた画像面積は，等価粒形

に換算して，群体の直径(R)とした。

Table 2・4・1Number of objects in images of Microcysits 

Maeruginosa 
date number date 田nber date numb町 date number date number date 

Aug.1 Aug.16 S叩t.l 86 Sept.16 Aug.l Aug.16 句1.1 9 叩t.l

Aug.2 Aug.17 32 Sept.2 72S句1.17 5 Aug.2 Aug.17 9 Sept.2 14 S句t.l7

Aug.3 Aug.18 Sept.3 55 S句t.l8 Aug.3 Aug.18 S叩t.3 1 S叩t.l8

Aug.4 Aug.19 8 S句t.4 Sept.I9 Aug.4 Aug.19 S句t.4 5句t.l9

Aug.5 Aug.20 99 S句1.5 5句1.20 3‘3 Aug.5 Aug.20 219 Sept.5 5句1.20

Aug.6 Aug.21 Sept.6 30 S句1.21 98 Aug.6 Aug.21 S句1.6 1 S叩1.21 18 

Aug.7 Aug.22 Sept.7 20 S句1.22 47 Aug.7 Aug.22 Sept.7 4 Sept.22 10 

Aug.8 Aug.23 5 S叩t.8 26 Sept.23 Aug.8 Aug.23 Sept.8 2 Sept.23 

Aug.9 Aug.24 101 Sept.9 37 Sept.24 6 Aug.9 Aug.24 21 Sept.9 9 Sept.24 

Aug.IO 2 Aug.25 90 Sept.lO 76 Sept.25 Aug.IO 1 Aug.25 21 Sept.IO 29 Sept.25 

Aug.ll 6 Aug.26 118 Sept.11 Sept.26 Aug.ll 1 Aug.26 IヲSept.ll Sept.26 

Aug.12 Aug.27 171 Sept.l2 Sept.27 20 Aug.12 Aug.27 43 Sept.12 Sept.27 

Aug.13 Aug.28 Sept.l3 46 Sept.28 6 Aug. 13 Aug.28 Sepl.13 9 Sept.28 

Au畠 14 Aug.29 Sept.l4 21 Sept.29 Aug.14 Aug.29 Sept.14 2 Sept.2ヲ

Aug.15 Aug.30 Sept.l5 S叩1.30 15 Aug.15 Aug.30 Sepl.15 S叩1.30

Aug.31 Aug.31 

Total s 624 469 268 338 80 45 

結果

Microcystisの者雇

北山田漁港では 1999年 7月'"'-'9月の期間， 10種類以上のアオコ形成ラン藻

類が確認され， 8 月 '"'-'9月に Microcysti瓦 Anabaena，Aphanizomenon， 

Osc1l1atoria によって構成されるアオコが発生したが，連日のモニタリングでは

Microcystisが最も長期にわたって観察された(第 2章第2節参照， Tsujimura 

et al. 2001) 0 M aeruginosaとM wesenbergiiの細胞数の変化を半月毎に平均

して， Fig.2・4・3に示した。 M aeruginosaは7月 5日に最初に観察されたが，

その後細胞数は 1cell mP未満にまで低下した。 7月後期に，再び増殖を開始し

て， 8月後期には平均で 1，014+ 186 cells mPまで増加した。 9月の前期に一旦

減少したが，同月後期には再び増加して，平均 776+764cells mPを示した。

λ([]・'crocystiswesenbergiiは， 7月 22日に最初に観察され， 7月後期の 30+18
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cells mPから 9月後期に細胞数は 1，024+1，128 cells m P  fこまで増加した。 λ([ 

aθ'ruglnosa，λ([ WθsenbergJIともに 9月後期の細胞数は， 日ごとの変動が大き

かった。
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Microcystis非併の形態変化

Microcystis群体の大きさ(群体径)の変化を半月毎に平均して Fig.2-3・4に

示した。 7月は Microcystisが少なかったので，M aeruginosa， M wesenbergii 

ともに統計処理が可能な数の画像が取得できなかった。 M aeruginosaの平均群

体径は， 8月前期の 141+27μmから次第に大きくなり， 9月前期に 249+5μ

m になった。しかし， 9月の後期は小さくなり 182+3μmを示した。同様に

M wesenbergiiの群体径は， 8月前期の 105μmから次第に大きくなり， 9月

前期の 228+9μmになった。その後， 9月後期の 205土14μmまで小さくなっ

た。また，Maθ'ruginosa，M wesenbergiiの8月9月における群体径のヒスト

グラムから，常に小さな群体は存在するが 9月前半には大きな群体の占める割

合が高く， >300μmの群体が顕著に増加することがわかった。

この間の M aeruginosaの円形率は，小さな群体が多い 8月前期には 0.11+ 

0.01で、あったが，次第に減少して 9月前期に 0.06+0.00と小さくなり不定形の

割合が高くなった(Fig.2・3・5)。その後 9月後期に 0.08+0.00まで回復した。

M wesenbergiiの円形率は， 8月前期 0.12から減少して，9月前期に 0.07+0.00

を示し， 9月後期にわずかに回復した。 M aeruginosa， M wesenbergiiともに

8月と 9月の円形率を比較すると， 9月前半に最も低かった。円形率の変動傾向

は，M aeruginosaとM wesenbergiiともに，群体径の変動傾向と逆の傾向を

示した。

考察

Microcystis群体が発生初期は小型で、あるが，分裂回数を重ねるにつれて大型

になり，将来，娘群体となる突起部を形成することは過去の観察記録によって

もよく知られている (Reynoldset al. 1981)。本研究も同様な過程が観察され，

この過程について，画像解析を用いた量的評価を行った。

琵琶湖南湖北山田漁港における M aeruginosaと M wesenbergiiは， 7月か

ら9月にかけてゆっくりと増殖してアオコを形成した。特に， 7月前期~後期の

間， 8月前期~後期の間， 9月前期~後期の聞に活発な細胞密度の増加が見られ

た。一方， 7月後期から 8月前期， 8月後期から 9月の前期は，細胞密度の増加

は停滞した(Fig.2・4・3)。そして，群体の直径の平均値は，細胞密度増加の停滞期

である 8月後期から 9月前期に顕著に大きくなる傾向がみられ，円形率の平均

値は同期に顕著に小さくなる傾向がみられた(Figs.2・4・4，2・4-5)。大型群体が増

えると，群体径は大きくなる。また，不定形が多くなると円形率が小さくなる。

この間，Microcysits群体は， Fig.2・4・6に示した模式図のような生長サイクルが

みられている。発生初期の(a)の小型タイプが多い群集から， (b)(c)の中型から大
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型の多い群集を経て (d)の大型群体が分裂した小型と中型の混在した群集へと

変化した。群体の平均径ならびに円形率の変化はこのことを数値的に裏付けて

いる。しかし，それぞれの群体 1つずつに着目すると，一般的に Microcystisの

野外での増殖速度定数が μ=0.5ならば，直径 150μmから 300μmすなわち体

積にして 8倍大に約 4日で生長すると推定される。すなわち，群体 1つずつは

群集平均値の季節的変化と比較してかなり短い周期で大型化して娘群体を分離

させて小型と中型の群体を形成するといった過程を繰り返すと考えられる。な

ぜ細胞密度の増加がみられないときに中型~大型群体の割合が多くなるのかに

ついては，増殖が停滞しているときは，大型群体が小型群体を分離させづらい

こと，ならびに小型の群体は捕食やバクテリアに分解されて消滅した可能性が

考えられる。そして，結果的に停滞期には大型群体が残りやすくなるのだろう。

本研究では，捕食圧の調査を行っていないので明らかではないが， 2000年夏季

に行われた占部(2001)による同漁港からのサンプルを用いた摂食実験や， Haney 

(1987)や Matveevand Matveeva (1997)の野外調査では，捕食者となる大型カ

イアシ類やミジンコ類の Daphm.aなどの動物プランク トンが大型よりも小型の

群体(50μm)を形成する植物プランクトンを摂取すると報告されている。したが

って，大型の Microcystisは，動物プランク トンによる捕食を免れた可能性が高

し、。

また再度活発な増殖がみられた 9月前期から後期には，小型群体の割合も増え

ている。大型群体が活発に娘群体を分離させていることと，それらが捕食や分

解を超える速度で増加していると推察された。したがって，増殖期は Fig.2・4・6

の(a)'"'-' (d)の過程が速やかに進行し，停滞期は(c)の過程で、止まった群体が多く
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見られたに違いない。 (d)の小型と中型群体は，環境条件が悪くなければ，それ

ぞ、れ(a)，(b)として群体の生長サイクルを再び、繰り返すだろうが，季節の終わりに

水温が著しく低下して細胞が増殖しなくなると，一部は死亡分解して，残りは

底泥上で越冬すると考えられる。

湖水中で、Microcystisの増殖初期に細胞密度の増加とともに大型不定形群体の

割合が増加したこと，ならびに停滞期にも大型不定形群体の割合が高いことは，

大きい不定形群体を形成することが増殖ならびに生き残りに有利になることを

示しているのだろうか。アオコ形成種にとって，大型の群体を維持することの

有利な点として，捕食圧回避やバクテリア分解で消滅しないだけでなく，光や

栄養塩の獲得について中心部の栄養塩や光欠乏は免れないが，鉛直上下運動速

度が速くなるため，強光阻害から逃れる可能性も高くなることがシミュレーシ

ヨンによって示されている(e.g.岡田ほか 1981;Visser et al. 1997)。そして，物

理的撹乱によって流された場合，迅速に最適深度へと回復できるといった利点

もある (Reynolds1989b)o Microcystisのアオコ形成時は水塊がしばしば成層

状態となり，表層で栄養塩類が一時的に制限されやすい(吉田ほか 2000;

Nakano et al. 2001)。栄養塩制限時には，大型群体は鉛直移動によって栄養塩

の豊富な層まで移動して，不足した栄養塩を補うことができる(Ganfand Oliver 

1982， Klemer et al. 1982)。その他，Microcystisのなかには球形の群体を形成

し，細胞がその周囲に配列する株が観察されているが，このような群体は中心

の栄養塩，光欠乏を避けるために有効であると言われている (Walsbyand 

McAllister 1987)。しかし多くの湖沼で観察され，また観察時の Microcysitsは

必ずしも細胞が周囲に配列した群体を形成しない。この場合，球形を崩し，円

形率を低下させることは，中心部での光，栄養塩欠乏を避けるための有効的な

手段なのかもしれない。

以上のように，Microcystisは大型で不定形化したことによって，夏期に起こ

りやすい増殖を妨げる様々な環境ストレスからうまく回避したのではなし、かと

考えられた。それは，結果論かもしれないが，Microcystisが増殖し，ストレス

の大きい環境下で生存し続けるための重要な生態戦略である可能性も否定でき

ないだろう。本研究では，今まで数値化の困難で、あった形態情報をデータベー

ス化したことにより，群体の直径ならびに円形率の変化と増殖に関する新しい

知見が得られた。アオコに含まれる毒素濃度は，アオコの発生段階や細胞の活

性によって異なる (vander Westhuizen and Eloff 1983; Ferrao・Filhoet al. 

2000)。また，湖水中でも同様であり (Parket al. 1998)，発生段階を知ること

の重要性は高い。画像解析技術の躍進によって，有害な微細藻類の形態要素と

増殖活性との関係が明確になることが期待される。
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第 5節摘要

1995年夏季，琵琶湖南湖赤野井湾において，水の華を形成するラン藻の水平

分布を調べた。複数の糸状体が束になった Anabaθ11aaffinisと，大型の群体を

形成する MicrocystisaθTuglnosa は，風下の水域で、細胞密度が高くなった。一

方，単一の糸状体である Planktothrixagardhiiは，これらと異なる分布傾向を

示した。この結果から，水の華を形成するラン藻は，種の持つ形態特性によっ

て風の影響の受け方が異なっていることがわかった。

アオコ形成には藻類の増殖と同時に集積過程が重要であり，アオコの形成に

至るまでの空間的分布特性を明らかにする必要がある。数種のラン藻類で構成

されたアオコが頻繁に発生する琵琶湖南湖北山田漁港において，ラン藻類の現

存量に関するモニタリング調査を行った。 1999年 7月 1日から 9月 30日まで

毎朝日時に定点と目視で、アオコが集積している地点の 2地点で表層から採水を

行い，細胞密度の比較を行った。 M aeruginosaの細胞密度は 2地点間で差はみ

られなかった。一方A.ucrainica， A. affinis， A. smithII， M wesenbergiiは，目

視でアオコの多い地点に多く生息した。細胞密度の 5 日間の移動平均と観測値

から流動性を検討したところ，A. smithiiは2地点とも観測値が移動平均から大

きく外れることはなく，流動性に乏しかった。また，風下側の細胞密度が高く

なる場合，多くの種では風速が 1'""'-'2 m sec-1を示すことが多かったが，A.smithii 

は 3m sec-1時に集積している割合が他種の場合に比べて多かった。このことか

ら，これらのアオコ形成種の分布ならびに風による集積には，種特異性がある

ことがわかった。

期間中に 4回の昼夜観測を行い上下運動が増殖ならび、にアオコ形成にどのよ

うに関与するのかを検討した。 M aeruginosaは，上下運動に伴う藻体の C:N

比の変化がみられた。 A.smithiiは，増殖の開始期も後期も顕著な上下運動は見

られなかったが，増殖開始期に藻体の C:N比の昼夜変化がみられた。ラン藻群

体が上下運動によって表層に浮上したとき風に流されやすくなり風下に集積す

るのではなし、かと考えられ，北山田漁港におけるアオコの細胞密度に関して，

上下運動を顕著に行う M aeruginosaは集積要素に依存しやすい種であり A.

smithiiは水塊に均一に分布する増殖要素に依存しやすい種とみなすことができ

た。

野外における Microcystisの増殖活性を知るため，群集内の細胞分裂頻度の

24時間調査を 1999年夏期に 4回行った。 Ju1.30・31とSept_17・18は分裂細胞

の割合が昼に高く夜に低下したが， Aug_ll・12とAug.22-23はほとんど変動を

示さなかった。 M必ricr

調べたところ， 日射量が高い日に昼間の分裂細胞の割合が高くなる傾向がみら
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れた。水温はいずれの調査日も 26
0

C以上あり，水温が細胞分裂頻度を制限する

ことはなかった。 DCMU法によって測定した光合成活性は，いずれの調査日も

顕著な傾向はみられなかった。それは，アオコがスカム状になるまでは風の影

響による湖水の物理的混合に従って水域内で移動するためと推察された。細胞

分裂頻度に大きく影響を及ぼす環境要因は，同じ水域で 1シーズンに発生する

Microcystis aeruginosaでも調査日によって様々なので，アオコの発達を予測す

るには増殖に影響を及ぼす環境要因を総合的に監視していく必要がある。

琵琶湖南湖の北山田漁港において，アオコを形成するラン藻類 Microcystis

aerugl冶osa，Microcystis wesenbergiiの発達と群体形態の季節的変化を画像解

析によって数値化した。 1999年夏期は， 7月 5日に初めて M aeruginosaが湖

水中に 1cell mP以上生息するのが観察された。その後 9月までの期間，M

aeruginosa， M wesθ'Ilbergiiともに細胞数は増殖と停滞をゆっくりと繰り返し

ながら群集を発達させてアオコを形成した。 8月前期から 9月後期の細胞密度が

1 colony mP以上にまで増加した期間に，野外から採取した Microcystis群体の

2次元 256階調グレースケールデジタル画像を取得した。これらのデジタル画

像から群体の等価粒径と円形率をパターン認識を用いた画像処理を行って計測

した。 M aeruginosa， M wesenbergIl・は 8月前期から 9月前期は大型不定形群

体の割合が高くなる。その間，等価粒径の平均値は 8月前期から 9月前期の間

にそれぞれ， 141土27(SE)'"""'-'249 + 5(SE)μm， 105+36(SE)'"""'-'228土10(SE)μm

に増加した後， 9月後期にはそれぞれ 180土2(SE)μm，180土13(SE)μmに減少

した。また，各種の円形率の平均値は，M aeI・uginosa，M w，θSθ'nbergiiそれぞ

れ 0.11+0.01'"""'-'0.06士O.OO(SE)，0.11 +0.02'"""'-'0.07+0.00(SE)に減少した後，

0.08+0.00(SE)， 0.08+0.00(SE)に増加した。この結果は，アオコ群体の形態変

化をこの 2つのパラメータにより数値化できることを示している。 9月後期に再

び小型で、球形に近い群体の割合が高くなる。群体の形態変化は，細胞密度の増

加と停滞に合致しており 増殖活性の指標となりうることが示された。特に

Microcystis群体が細胞密度の増殖停滞期ほど大きな不定形群体の割合が高くな

るが，これは大きな不定形群体は小さな球形群体に比べて，捕食，分解による

攻撃を回避できるだけでなく，上下運動の速度を高め，群体内側の栄養塩や光

欠乏の克服に有利なので，生き残りやすいと考えられた。

50 



第 3章 沖合におけるアオコの動態:沖合アオコの発生機構

中緯度に位置する湖のなかでも日本最大の琵琶湖は，比較的深く，湖水の栄

養塩はリン制限である(おzuka1992)。しかし，南湖では 1983年以来(一瀬ほか

1987)，そして北湖諸港では 1994年以来アオコが発生するようになった(吉田ほ

か 1997)。琵琶湖北湖の沖合表層でも， 1997年以来アオコ形成ラン藻類の膜が

しばしば観察されるようになりこれらのアオコが生産する毒によるリスクが心

配されている(熊谷ほか 1999)。琵琶湖水中でのラン藻類による毒素濃度は，今

のところ人の健康に被害を及ぼすほどではないが(渡辺ほか 1999)，健全な湖の

生態系を保てるような藻類の増殖制御が求められている。しかしながら，琵琶

湖北湖のような深い湖におけるアオコの報告はほとんどなく，沖合アオコの発

生機構に関する研究はなされていない。琵琶湖は近畿の住民に生活用水を供給

しているので，毒性ラン藻類によるブルームのリスク評価は重要である。そし

て，その基礎となる Microcystisの発生ならびにアオコ形成に至る過程への更な

る理解が必要である。

本章では，深い沖合水域において観察されるアオコの形成過程について，①

底泥からの回帰の過程，②沖合湖水中で、の増殖過程，③沖合での物理的集積過

程の以上 3点に基づいて検討した。したがって，本章の内容は 3節からなる。

第 1節では，深い底泥から越冬群体が回帰してくる可能性について，その限界

深度を求めた。第 2節では，沿岸域で栄養塩類を蓄積したラン藻細胞が沖合に

移流する聞の増殖を調べた。第 3節では，琵琶湖北湖沖合表層において夏季に

形成される第一環流によって移流される M1・'crocystis群体が，湖流に従って特異

的に集積を起こす現象を発見し，そのメカニズ、ムに関する仮説を提言した。

第 1節底泥からの回帰の可能性

序論

過去 30年間，アオコを形成するラン藻の生態ならびに生活史に関する研究は着

実に進展してきた。そして，翌夏のブルームを形成するためシード、バンクとし

て堆積物中に冬眠している群体やアキネートの役割が，重要視されるようにな

った(e.g.Sirenko et al. 1969; Reynolds and Rogers 1974; Preston et al. 1980; 

Fallon and Brock 1981; Reynolds et al.1981; Trimbee and Harris 1984; 

Takamura et al.1984)o Hansson et al.(1994)は，底泥表面に堆積した藻類は深

さとともに変化する環境要因に従って，湖水カラム中へ回帰すると述べており，
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種，場所，捕食圧やその他の環境要因の影響によって回帰パターンも多様であ

ることがわかってきた(Hanssonet al.1994; Hansson1996; Head et al.1999)。

Barbiero and Welch(I992)は， Green Lake(USA)において Gloθotrichia

echinulata群集は，底泥からの回帰がブルームに大きく寄与したが，同時に発

生した Microcystisaθ'rug古10sa群集の寄与率は低し 1と報告している。そして，

琵琶湖のアオコ対策にも，これらのシードポピュレーションに対する水域の環

境評価が重要であると思われる。

越冬ラン藻類の底泥において発芽し，表層に回帰するには，いくつかの環境

要因が影響を及ぼしていると考えられる。光エネルギーによって，底泥表面で

休眠中の藻類の発芽が促進されるかもしれない(Reynoldset al.1981)。水温，嫌

気状態およびそれに伴うリンの負荷によって，藻類の生長速度を高めるかもし

れない(τ'rimbeeand Prepas 1988; Reynolds1973; Murphy et al.1998)。一般的

にラン藻のガス胞は生物学的な競争の戦略として有効的に働くといわれている

が(Fogg1969)，深い水深の湖底に堆積して水圧によってガス胞が破壊されると

Microcystis群体が回帰する機会はほとんどなくなると考えられる(Tsujimura

et al. 2000)。このように，湖の Microcystis群体の回帰には，し 1くつかの環境要

因とそれに伴う生理学的要因が関係しているので，発生源を特定するには総合

的な考察が必要である。

本研究では，琵琶湖湖底におけるガス胞形成ラン藻類の存在と，それが湖水

中に回帰可能な限界深度を明らかにすることを目的とした。そこで，上で述べ

た湖底でラン藻の増殖を促すいくつかの環境要因に関する仮説について検討な

らびに試験を行い，沖合における個体群の維持ならびにシードポピュレーショ

ンの可能性を調査した。

調査万七坂

北湖は表面積 615km2，最大水深 104m，平均水深 43mである。この湖にお

ける様々な水深の条件を網羅するように，北から南に 10地点(NS1・10)，および

東から西に 8地点(EWl-8)の合計 18調査地点を選定した(Fig.3-1-1)。これらの

地点は， Table 3・1・1に示したとおり 10mごとの水深に分配した。
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Table 3・1・1Observation stations and depths in Lake Biwa 

depth (m) I Stations 

0-10 EW 1 (3m) EW 2 (4m) NS8 (6m) 

10-20 EW 3 (15m) 

20-30 EW 4 (21m) 

30-40 NS 1 (30m) 

40-50 EW 5 (40m) 

50-60 NS 7 (50m) 

60-70 EW 6 (60m) 

70-80 NS 2 (70m) NS 5 (70m) NS 6 (75m) 

80自 90 EW 7 (80m) NS 3 (85m) 

90-100 NS 4 (90m) 

100町 110 EW 8 (100m) 

方法

波放」ぢ。tぴ;底沼ずンプグングとグン嘉葬草子殺

NS 9 (3m) NS 10 (3m) 

調査点 NS1 '"'"' NS 10とEW1-----EW8の表層から， 1999年 9月 8-----9日にサン

プリングバケツを用いて採水した (Fig.3-1-1)。 また，ラン藻類のブルームの

季節的変動を監視するため， EWl-----8の表層において同年 7月-----10月に月 1回

の頻度で、同様の採水を行った。湖水サンフ。ルは，終濃度 1%になるようにルゴ

ール液を添加した。ラン藻類の群体は超音波洗浄器で群体を細胞単位になるま

でバラバラに分解した後，湖水 40ml分にあたる濃縮試料を生物顕微鏡(BX岨 50

オリンパス社)を用いて計数した。

底泥サンプルは，湖水の採水と同じ地点から，ラン藻類のブルームの起こる

前後，すなわち 1999年6月と 11月に不撹乱採泥器(HR離合社)を用いて行った。

採泥器の内部直径は 10.5cmで、あったが，底泥表面の非常にやわらかい層を採，

取するために直径 5.5cmのアクリルチューブ 3本を内部に差し込み，これらの

チューブの底泥表面 0・2cm層を採取した。底泥サンプル中の群体を顕微鏡によ

って直接観察することは困難で、あったので， 1mlの底泥を水で 50倍に希釈した。

底泥サンフ。ルの溶液 0.02mlは，倒立蛍光顕微鏡 G励起(BX-70オリンパス社)

を用いて検鏡と計数を行った。底泥サンプノレは 60
0Cで乾燥させて，底泥 1g乾

燥重量あたりの群体数として表記した。そして，平均細胞と群体数は， 10mご

とに区分した水深ごとに算出した。
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35'36‘ 

Lake Bi附

35 '30' 

35'24' 

North Basin 

Z エ亡。: 35 '18' 

一てーーコ回邸コ』

35 '12' 

35・06'

South Basin 

35 '00ι 

34 '54' 
135 ' 48' 135 '54' 136 '00' 136 '06' 136 ' 12‘ 136'18' 

Longitude East 

Fig. 3-1-1 Location of Lake Biwa and samp1ing point忍 (soliddia血 ond:NS1・10，solid 

tri姐 gle:EW1-8) 

環多言要E

Microcystisの回帰に関係する環境要因としての湖底の光環境，湖底直上の水

温，間隙水中の嫌気的状況，全リン濃度を各調査定点にて測定した。

指数log(Zeu/BD)を，湖底まで光が到達しているかを示す指標とした。ここで，

Zeuは有光層の深さ(m)で、あり BDは水深(m)で、ある。有光層の深さは， Tsuda 

(1980)に従って最大セッキ深度の 2.7倍として計算した。 1999年は NS1'"'-'10 

では毎月， EW1 '"'-'8では 7回(1月， 5月， 6月， 7月， 8月， 9月，10月)セッキ深度

を測定した。
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Table 3十 2Seasona1 change of bloom-forming cyanobacteira1 cell density也 thesurface water 

Sta. 

date 

EW1 

8-Jul-99 

22-Jul-99 
9-Aug-99 

9・Sep-99

6-0ct-99 

at the North Basin of Lake Biwa 

A.smithii 

(cells/ml) 
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湖底直上の水温は，多項目水質計(F-probe西オーストラリア大学)によって測

定した。各観測では， EW1を 10時に出発して EW8まで，或いは NS1を 10

時に出発して NS10まで調査した。 EWおよび NSラインの観測所要時間は，

それぞれ 4"'5時間であった。

底泥サンプルは，改良ミニ・ボックス採泥器を用いて採取した。同サンフ。ル

を用いて間隙水中の酸化還元電位と全リン濃度を， Murphyらのグノレーブ9が測

定した(Murphyet al. 2001)。

グン薬霧車のJず';;:<iPJ

水圧に対するガス胞の耐圧性を試験するために，以下の 2つの実験を行った。

1つは，野外での沈潜実験で，もう一方は，検鏡法による細胞色の観察である。

野外での沈潜実験では， EW1の表層から 2000年 8月にプランクトンネット(メ

ッシュサイズ 63μm)を用いて採取したラン藻群体を， 100 mlのポリエチレン

瓶に注ぎ，ネット(メッシュサイズ 20μm)で、蓋をかけた。瓶を口一プに 10m間

隔に最大 50mまで、結び、つけ， 20分間沈めた。浮上群体の割合は血球計算版法

(Walsby and Booker 1980)を改良した方法により，スライドチャンバー中の浮

上群体と沈降群体を分けて計数した結果から算出した。

一方，底泥サンプノレから得られた細胞内のガス胞の有無は，ラン藻類の細胞

の色観察により判定可能で、あった。 100細胞を観察して， 3段階の色分けを行っ

た。Darkは90%以上のガス胞が維持， Lightは90%以上のガス胞が破壊， Mixed 

はDarkとLightの中間のように等級をつけて分類した。

結果

厳ポおよび;底沼?のアオコ形成グン薬

琵琶湖北湖における 1999年夏の優占種は MicrocystiswesenberglIであり，

第 2優占種は Microcystisaeruginosaで、あった(Table3・1・2)。この 2種の細胞

密度は， 9月と 10月初旬に高くなった。南湖では 1999年の夏，Anabaena spp 

が M aeruginosaや M w，θSθnberglIに混在してブ、ルームを形成したが(滋賀県

2000)， Anabaenaのようなネンジュモ自のアオコ形成ラン藻類は，北湖にほと

んど見られなかった。優占種の M wesθ'nberglIおよび第 2優占種の M

aθ'ruglnosaの細胞密度を，調査点の深さ 10mごとに 11個の階級に分けて， Fig.

3・1・2に示した。 MaθTuglnosaの最大細胞密度は EW1における 737cells mP  

であり ，M wesθ'nberglI は同地点における 2，966cells mPであった。各地点の

水深と細胞密度の聞には顕著な相関はみられなかったが，両種の最高濃度は水

深 0'"10 mの範囲に見られた。底泥表面サンフ。ノレ(0"'2cm層)の M aeruginosa 
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とM wesenbergii群体数を，湖水中の細胞密度と同様に水深 10m ごとに分配

して Fig.3・1・3に示した。 Microcystis個体群密度は 1999年 6月，両種とも底

泥 1g当たり 1群体以下であったが， 11月は 6月に比べて M aeruginosaは 18

倍，そして，M wesenbergiiは 11倍に増加した。沿岸域(水深 0'"'-'10m)の群体

密度の増加は，その他の水域と比べて小さかった。沖合の極めて、深い水域(水深

が 90m以上)では，M wesenbergiiはブルームの前後で大きな変化を示さなか

ったが，M aeruginosaは，ブソレームの後に群体密度が増加した。 ネンジュモ

目であるラン藻のアキネートが南湖の底泥サンフ。ル中からは数個見られたが，

北湖の底泥サンブρルには全く見られなかった。
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1999年におけるセッキ深度の最小値は， 0.4 m(南湖 NS9，水深 3m)で、 1月に

観測された。一方，最大値は， 11.0 m(EW7，水深80m)で、6月に観測された(Table

3・1-3)。有光層の深度(Zeu)と水深(BD)の対数比は，群体が底泥表面で受ける光

の量を示す指数である(Fig.3・1・4)。すなわち，この指数が 0よりも大きいとき，

有光層は底泥に達していることを示している。琵琶湖の場合，この指数は，湖

57 



水カラム中を指数関数曲線に従って減少し， 0を示す水深 16mよりも浅い水域

で光が底泥まで到達していることが示された。

Table 3・1・3Envlronmental conditions on bloom也rmingcyanobacterial recruit血 ent

金omsediments 

Max 
Euphotic 

Depth (m)* 

Total phosphorus 
concentratIOns m 
Centrifug古dPore 
water ***(mg PIL) 

Sediment 
Core 

Redox'*' 
(mV) 

Color of 
Microcystis 

cells" 

Bottom water 
temperature eC) 

0.132 
0.000 
0.145 
0.048 
0.051 
0.052 
0.044 
no data 
no data 
no data 
0.182 
no data 
0.325 
no data 
0.287 
no data 
0.483 
0.277 

-14 
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no data 
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no data 
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;j(iJff. 

湖底直上における最高ならびに最低水温は，水深とともに変化した(Table

3・1・3，Fig. 3・1-5)。各水深での年間水温変化が 1oc未満であったのは水深40m 

以深であり，そこで、の平均水温は，約 8.0
0

Cであった。 4m以浅の水域では，水

温は冬期には低下しており，南湖 NS10水深3mにおいては 1月に最小値4.70C

を示した。一方，夏期には上昇して，同地点において 8月に最大値 29.10Cを示

した。

30 

ν25  r I守

、〆

220「4

苫 15
~ 
ω 
含 10

戸 5 -
T
1

・4
TE----・-

. . :.: . 軍 司院

』

ω
H
M
U
K
J
F

。
o 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 

Water depth (m) 

Fig.3・1・5Variations of bot句血 watertemperature ("C) Bar shows the maximu血血dthe 

血 in血 u血 overthe observation period 

E沼滞勝手tcf!の度化遺jE重五位三会グン濃度

底泥中の嫌気性状態を調べるために，底泥コアサンフ。ル 0・2cm層の間隙水中

の酸化還元電位を測定した (Murphyet al.，2001)。酸化還元電位は水深と無関

係で、あった(Fig.3・1・6)。すべての値は負を示し，還元性であることがわかった。

最も活発に還元に向かっている水域は-243mVを示す EW5であり，最も電位差

が小さかったのは-14mVを示す NS1であった。

間隙水中の全リン濃度は， Murphy et al. (2001)から引用して Table3・1・3に

示した。間隙水中の全リン濃度も水深とは相関しなかったが，酸化還元電位と

は弱い逆相関関係を示した(r2=0.54，n =11) (Fig. 3・1・6)。最高濃度は， EW7に

おける 0.483mg P L.1であり，最小濃度は NS2で検出限界未満であった。
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Jグスa宣車重度
野外で採取したラン藻中のガス胞の水圧耐性を調べるために， EW1から採取

した M aeruginosaとMWIθSθ'nbergiiを用いてアオコの沈潜試験を行った。試

験の結果，深くまで沈めたサンプノレほど浮上群体の比率は低くなった(Fig.

3・1-7)0 M aeruginosa群体は，水深 20mまでの深度では浮上性を喪失するこ

とはなかった。水深 30mまで沈めた場合， 19%の M aeruginosa群体が浮力を

失い沈降したが，水深 40'""'-'50m間では， 61%の群体が沈降するようになった。

水深 50mでは，M aeruginosaのほとんどのガス胞は破壊され， 95%以上の群

体は沈降した。 M wesenbergii群体は，水深 20mまでは M aeruginosaと類
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似した傾向を示したが，それ以上深くまで沈めると急速に浮力を失った。水深

40mでは約 95%，水深 50mでは約 99%の群体がガス胞を失って，白っぽくな

って沈降した。

1999年 11月に採取した底泥サンフ。ルの色を Table3・1・3に示した。水深60m 

より深い水域から採取した細胞は，ガス胞が破壊され顕微鏡で観察すると白く

見えた。 20mより浅い水域でのサンプルはガス胞を維持しており，サンプノレの

採取深度によって白色細胞の混合割合は変化した。
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Fig. 3・1・7Proportion of floating Microcys的 colonies(solid line: Micr，∞ystis aerug白osa，

broken line: Micrl∞ystis wesenbel群。

考察

琵琶湖底泥における Microcystisの群体数は 1999年 6月から 11月の聞に著

しく増加した。琵琶湖の表層では同年 9月には M aeruginosa， M w，θsenbergii 

の群体が一面に観察された。これは，夏期に湖水で、増殖した Microcystisの群体

が沈降して底泥上に堆積したことを示唆している(Figs.3-1・2，3・1・3)。これらの
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底泥に堆積した Microcystis群体は，一年中光合成を行う能力を維持して生き残

っているだけでなく，次の増殖時期にブルーム形成のためのシードポピュレー

ションとして湖水中に回帰する可能性がある (Fallonand Brock 1981; 

Tsujimura et al. 2000)。本研究では，Microcystisの底泥からの回帰を促す環境

要因についてのいくつかの仮説について検討し，回帰の可能性がある水域の限

定を試みた。

Reynolds et al.(1981)は，M aeruginosaの底泥における初期生長に弱し1光が

必須であると述べている。 Hansson(1996)によると，光は藻類が底泥から回帰

するための刺激になっているのかもしれない。したがって，光の到達を示す指

標(Zeu/ BD)の指数が O以上でなければ，Microcystis群体の回帰の可能性はな

いと考えられる(Fig.3・1・4)。 光が底泥まで到達している地点は， EW1， EW2， 

EW3， NS8， NS9， NS10 (Table 3-1-3)であり，すべて 16mより浅い水域にあ

った(Fig.3・1・4)。我々の調査では実際の回帰群体数を測定していないが，M

Wθsenbergiiの細胞密度は明らかに 0'"'-'10 mで高く ，M aeruginosaの細胞密

度も同様の傾向を示した。 (Fig.3・1-2)，この結果は回帰限界深度を見積もった

指標と何らかの関係があるかもしれないと考えられた。

休眠細胞が発芽するための光スペクトルについて， Huber(1985)は，

Nodularia (ラン藻)のアキネートが赤色光(620nm'"'-'665 nm)を必要とすること

を報告した。過去の研究において，琵琶湖北湖湖水中での放射スペクトルは 540

nm"""-'570 nmの聞の波長帯で最大になることがわかっている (Tsudaand 

N akanishi 1994)。本研究におけるセッキ深度から見積もった最大有光層の深さ

は29.7mであり， Tsuda and Nakanishi (1994)の光量子計を用いた測定結果の

15'"'-'20 mに比べて深かった。しかし， 18地点の最大有光層の平均は 17.6mで

Tsuda and Nakanishi (1994)による結果の範囲内で、あった。琵琶湖の場合，湖

水中の光量が入射光の 1%となる有光深度での赤色光はセッキ深度の増加に従

って減少する(谷口 1995)。したがって，セッキ深度が深くなっても，越冬群体

の発芽を刺激するのに十分な赤色光のみを享受することはないだろう。

また，琵琶湖のMJ.・'crocystisの生長速度は水温の上昇によって高まる性質がみ

られ(Nalevajkoand Murphy 2001)，群体の回帰に影響を与えるかもしれない。

湖水温度の季節的上昇がラン藻類の発芽を促進させると述べたいくつかの報告

もある(Reynolds1972; Kappers 1984)。しかしながら，Microcystisは7
0

Cでも

ゆっくりではあるが増殖することができる (Caceresand Reynolds 1984)。この

ことは，平均水温が約 8
0
Cである琵琶湖の湖底において，年中増殖可能であるこ

とを示唆している(Table3士 3)。しかし，水深 30'"'-'40mより浅い水域における

水温の高い季節的上昇は，あまり温度変化のない深い水域に比べて Microcystis
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の増殖初期に有利に働くと考えられる(Fig.3・1・5)。

一方，高い水温は増殖速度の促進とともに分解をも促進させると考えられる。

Takamura and Yasuno (1988)によると，浅い湖(霞ヶ浦)で増殖したほとんどの

Microcystis は，バクテリアによって分解された後，底泥に沈降するといわれて

いる。本研究で、の水深別の比較によると， 0"'-' 10 m の浅い水域における湖水中

の群体密度はかなり高かったが，底泥中のはそれほど高くなかった(Fig.3-1-3)。

この結果は，霞ヶ浦で、の結果(Takamuraet al. 1984)と同様に浅い水域で、の底泥

中での群体が活発な底生生物によって分解されたことを示唆しているのかもし

れない。

琵琶湖における間隙水中の酸化還元電位の測定から，底泥表面が還元状態で

あることがわかった(Murphyet al. 2001)0 Murphyは，琵琶湖のような還元性

の高い底泥において，硫黄の介在するリンの溶出過程を提示している。そのシ

ナリオとは，藍鉄鉱が硫化物の豊富な湖底泥の主要な成分であり，湖底と湖水

との境界面におけるリン酸化鉄(1)からのリンの溶出を促すことになるという

説である。また，琵琶湖湖水は鉄が豊富な環境で、あり (Tezuka1992)，表面の

硫酸塩の還元が pHの上昇をもたらし，高い pH環境下(pH9)において鉄(m)か

らリン酸の溶出が促進される(Jacobyet al. 1982)。さらに，台風などの強風によ

る湖水の激しい混合は，間隙水中のリンの底泥から湖水中への溶出を引き起こ

すことになる(Frenetteet al.1996; Robarts et al. 1998)。したがって，湖底にお

いて，底泥の低い酸化還元電位や酸欠状態が示唆される場所で、は何回mbeeand 

Prepas 1988)，間隙水中のリン濃度の増加がみられる(Fig.3・1・6)。このことは

高濃度のリンが湖水中に供給されて(Prepasand Vickery 1984)， Microcystisの

群体の初期発生ならびに底泥から湖水中への回帰を支える可能性がある(新州

2000)。

Sakamoto et al.(1989)は，琵琶湖において，底泥からの栄養塩溶出が一次生

産に影響を及ぼしていることを指摘した。最近，琵琶湖の底層の酸素濃度に劇

的な減少傾向がみられ 1999年の最低値は1.3mgL-1で、あった(滋賀県 2000)。

さらに，底泥内の生物群集が，嫌気状態でも生J患できる動物相へと変化してき

ていることが観察されている(Nishinoet al.1998)。嫌気状態にある底泥からの

ラン藻類の回帰は，湖におけるリン濃度の内部負荷の一要素ともなりうること

が指摘されている(Barbieroand Welch 1992; Pettersson 1998; Wetzel 2001)。

琵琶湖においても，藻類の移動によるリンの代謝が湖を更なる富栄養化状態に

導くことになるかもしれないと懸念されるので，今後更なる量的評価が必要に

なるだろう。

本研究における湖での耐圧実験によって，M aeruginosa ， M w，θsenbergii 
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ともにガス胞が水深 20""'-'50m(2.0""'-'5.0 bar)で、破壊されることが明らかになっ

た(Fig.3・1-7)。また，Microcystis細胞色の観察では，ガス胞は水深 20""'-'70m 

(2.0""'-'7.0 bar)で、破壊されている様子で、あった。野外実験と細胞色観察による方

法では，多少ガス胞の破壊される圧力は異なっているように見られたが，実験

室での機械的に加圧測定した場合の中間値 4.8barは，我々の 2つの方法による

実験結果の範囲のどちらにも含まれていたので、(Thomasand Walsby 1985)，異

なった方法による耐圧深度範囲のずれは，群体と細胞の形態的な違いや群体の

生理的状態の違いによるものと思われた。高い水圧による湖底泥中 Microcystis

のガス胞の破壊は，ラン藻類が回帰する際，回帰を妨げるように作用するかも

しれなし¥(Tsujimuraet al. 2000)。しかし，光合成によってエネルギー補充がな

されると，暗環境下で破壊されたガス胞を再合成する可能性がある(Kromkamp

et al. 1989; Deacon and Walsby 1990)。

これらの要因を総合的に考察すると，琵琶湖底泥からの Microcystisの回帰は

水深 16m よりも浅い水域で起こると結論して良さそうである。一方，回帰量は

浅い水域での水温の上昇による分解と関係があることが推察されたが，回帰深

度の上限については十分な定義はできなかった。しかし，適度な光が，

Microcystisの季節的増殖を開始させるための制限要因となるので，沖合でアオ

コが回帰により発生する可能性は少なく，沿岸で発生ならびに発達したアオコ

が琵琶湖の沖合にまで広がったものと推測された。

本研究の将来的な方向としては，藻類の回帰に伴って湖水カラム中を移動す

る栄養塩も含めた量的な見積もりを，混合の度合い，頻度，強さの観点から調

査することによって，アオコを形成するラン藻類の回帰が発生する水域をさら

に詳細に限定することである。
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第 2節 沖合におけるアオコ形成ラン藻類の増殖の可能性

緒言

Microcystisの群体が湖水カラム中を鉛直運動する能力については，以前から

よく知られている(e.g.Reynolds and Walsby 1975; Reynolds et al. 1987)。 群

体は， 日中，表層にて光合成を行い，夜間に栄養塩の豊富な深いところへ移動

する。この鉛直移動能力は，温暖な湖において成層時に Microcystisが他の植物

プランクトンとの競争に有利になるように働く (Ganfand Oliver 1982)。このよ

うなブ〉ルーム形成機構は，浅くて成層した富栄養化湖で起こると考えられてき

た(e.g.Reynolds 1973)。したがって，Microcystisが琵琶湖北湖のような深い水

域でアオコになることはめずらしい現象である。浅い湖沼では Ml・'crocystis群体

が底泥中で越冬し，水温が高くなる春から夏の聞に湖水中に回帰することは明

らかである(Prestonet al.1980)。しかし，このアオコ形成種は，水深 50m以深

になると水圧が高くなってガス胞は破壊されるので，深い琵琶湖北湖の底泥か

ら回帰しそうにないと考えられてきた(Tsujimuraet al. 2000)0 Microcystisは

し、ったんブルームになると そのことによって水塊はさらに安定を保とうとす

る傾向がある(Kumagaiet al. 2000)。したがって，沖合のアオコは沿岸由来で

ある可能性が高いが，沿岸から沖合に風や湖流によって移流する間，また沖合

に滞在する聞にどれくらい増殖するのかを知ることは重要である。

植物プランクトンの生長と周囲の栄養塩濃度との関係は，一般的に Monodの

モデル式によって示されてきた(Monod1949)。しかしながら，植物プランクト

ンは現在の生長に必要な量以上に栄養塩を取り込むことが明らかにされている。

例えば，窒素を cyanophysinとして， リンを polyphosphateとして細胞体内に

蓄積することができる(Simon1987; Kromkamp 1987)。そして，栄養塩条件が

乏しい環境下において，植物プランクトンは現存量を維持するため，或いは生

長し続けるために，この細胞内蓄積物を利用する(Rhee1973)0 Droopのモデル

式では，生長速度は細胞内の蓄えた栄養塩量に依存するといわれている(Droop

1973; Okada et al.1982; Istanovics et al. 1993)。しかし，実際のところ野外に

おける植物プランクトンの生息環境は安定せず，このモデルを野外で、産接適用

できるかどうかは不明である。また，栄養塩の取り込み，蓄積，代謝と，細胞

分裂の過程において時間的ずれが長くなると，生長速度は Monodまたは

Droopのモデルによって見積もられた値よりもさらに遅くなると考えられる。

近年，ニューラル・ネットワークモデ、ルによって，霞ヶ浦でのラン藻類のブル

ームが予測可能となった(Recknagel1997; Yabunaka et al.1997)。パックプロパ

ゲーション法は経験値に基づいて富栄養湖における将来の植物プランクトンの
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生長予測を行うが，琵琶湖北湖は現在，富栄養化が進行中で環境状況が毎年変

化しやすいので，この方法が適用できる段階には至っていないと思われる。

本節の目標は，栄養塩濃度の高い沿岸域で発生した Microcystisが，栄養塩

濃度の低い沖合に向かつて輸送される過程において，増殖の可能性を評価する

ことである。そこで，琵琶湖北湖沿岸域で採取した Microcystis群体を沖合湖水

で培養を行い，細胞内に蓄積した栄養塩を用いてどれくらい生長するかを試験

した。

方法

Jlfj平荘重警美:験

2000年 8月 21S，琵琶湖北湖ではいくつかの沿岸水域で，アオコが発生し

ていた。長浜沖合 5kmの点(lat.35021'N， lon. 136012'E ;水深 50m)の表層水

深 0.5mにおいて，バンドーン採水器を用いて採水を行った。採水した湖水は，

R弓latmanGFFガラス繊維フィルターでj慮過することによってバクテリアより

大きな懸濁物質を取り除き，ろ液は透明な 10Lのポリカーボネート瓶(ナルゲ、ン

社)へ注入した。栄養塩濃度は，以下のように測定した。 溶存態のアンモニア態

窒素(NH4-N)は Sagi(1966)の分析方法に従い，硝酸塩(N03-N)はオートアナライ

ザー(AACS-II プランルーべ社)を使用した。溶存態反応性リン(SRP)は，モリ

ブデン青法により測定した(Murphyand Riley 1962)。懸濁態炭素(PC)および窒

素(PN)は，湖水を濯過した WhatmanGFFガラス繊維フィノレターを CHNコー

ダー (PE2400IIPerkin Elmer社)によって測定した。懸濁態リン(pP)は，過硫

酸カリウムによって分解後，モリブデン青法によって分析した。

M aeruginosa群体は，沿岸域(長浜港:lat. 350 22'r、.J， lon. 1360 16'E)の表層か

らプランクトンネット(メッ、ンュサイズ 20μm)を用いて集められた。そして，群

体は沖合で採取した濡過湖水で洗浄し，写真撮影ならびに細胞数の計数を行っ

た。直径約 150μmの小さな群体を 4つの培養瓶にそれぞれ 3群体ずつ接種

した。 Microcystis群体だけをガラス繊維フィルターWhatmanGFF上にピペッ

トを用いて集め，藻類の細胞内の PC，PN， PPについて，栄養塩分析と同様の方

法で測定した。培養瓶は野外培養用のブイ (Fig.3-2・1)1こ取り付け，長浜沖水深

50 m地点で吊り下げた。培養瓶は水深約 0.5mに保持された。水深 0.5mの水

温は，多項目水質計(F-probe 西オーストラリア大学)を用いて 8月 23日10時

から 8月 24日10時まで 6時間間隔で測定した。日射量の測定は，彦根気象台

(lat. 35016'N， 136014' E)で測定されたデータを引用した。野外での培養は， 8 

月 23日19時に開始して 2日後および 4日後に培養瓶をブイから 2本ずつ回

収した。回収された培養瓶中の M aeruginosaを採取するため，湖水をプラン
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クトンネット(メッ、ンュサイズ 10μm)により終濃度 2'"'-'3mlになるまで濃縮し

た。群体の生長は，検鏡によって評価した。

実験室若菱実験完験

湖水サンフ。ルを，野外実験と同様に長浜沖地点(lat.350 21'N， lon. 136012官)で

2000年 9月 8日に採水した。直ちに湖水をWhatmanGFFガラス繊維フィル

ターで漉過した後，冷蔵庫内に保存した。 M aeruginosa群体は， 9月 22日と

27日に沿岸域(長浜港)から採取した。採取した群体は研究室に持ち帰り， 1 ml 

ずつ前記の湖水を入れた 24穴のマイクロプレート(直径 16mm， IWAKI社)の

22穴に 1群体ずつ接種した。 9月 22日は， 80'"'-'13，320 cells colony-lであり， 9 

月 27日のそれは 200'-""1，712 cells colony-lであった。培養は，温度は 280Cで，

光条件は 100μmolphotons m-2 sec-1，12時間毎の明暗周期で、行った。 M

aeruglnosaの増殖および群体発達は，毎日 4日間，細胞数を計数して評価し，

さらに 1304X1024ピクセルの高解像度 CCDカメラ(目立KP-F100)を接続し

た顕微鏡によりデジタル画像を取得した。

結果

野洋若蓮実験

沿岸と沖合地点は，物理的，化学的環境条件に関して，し 1くつかの違いが見ら

れた(Table3-2・1)。水温の日変化は，沿岸域の方が沖合に比べて変化が大きかっ

たが，平均値に違いは見られなかった。水温が最も低下したのは，両地点とも

に午前4時であり，最高は午前 10時であった。沖合地点での NH4・N，N03・N，

SRPの濃度は， V ¥ずれも沿岸域より 1桁以上低かった。そして，沖合地点の PC，

PN， PP濃度も沿岸地点に比べてかなり低かった。 PC:PN: PPの比率は，沖
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合は 125:12:1で沿岸域は 37:6:1であった。沖合は， PP濃度が極めて低かった

ため PC，PNの割合が高くなった。沿岸域から採取したMicrocystis藻体の PC，

PN， PP濃度はそれぞれ， 3.7 X 10-6μ g celP， 5_1 x 10・6μgcelP， 6.1 x 10-6μg 

celPであり C:N:P=155:18:1(原子量比)で、あった。野外実験中の日射量は21.8"-

3.7 MJ m-2 day-lであり 4日間とも降雨はなかった。

培養 2日後，し、くつかの群体は，小さな群体に分裂した。全細胞数は， 1つめ

の培養瓶では，培養開始の1.249cel1s(0日後)から 3，020cells (2日後)にまで増

加して 2つめの培養瓶で、は 1，336cells(O日後)から 4，069cells(2日後)にまで

増加した。培養 4日後に取り出した M aeruginosaの群体は劣化し始めており，

細胞数は 1つめの培養瓶では 1，689cells(O日後)から 1，856cells(4日後)になり，

2つめの培養瓶では 4，514cells (0日後)から 2，048cells(4日後)に変化した。培

養期間中の細胞増加について初期値を基準として標準化したところ， 2日目は 4

日目に比べて高かった(Fig.3-2・2)。 それらは相対比では， 0日後に比べて 2.40

倍と 3_05倍になり，最初の 2日間の聞に1.27回と1.61回分裂したことを示し

ていた。培養瓶内に含まれる湖水の栄養塩濃度は，培養 2日後ならびに 4日後

に回収したボトルについて測定された。 2日後の SRP濃度は， 0.01μMにまで

減少したが， 4日後は O日後と変わらなかった。 N03-N濃度は， 2日後は 0.07

μMにまで減少したが， 4日後は 0.04μMであり， 0日後に比べると高くなっ

た。 NH4-N濃度は， 2日後および4日後ともに 0_51μMにまで増加していた。

Table 3・2・1Physiological and chemical conditions at. Inshore and Offshore Stations during the宣eld

incubation period (A.ugust 21・24，2000)

Irradiance at 
N utrient concentration 

Water 日ikone

D epth 
W ater temparature 

PC:PN:PP ratio m eteorolog ical 
(OC) NH.-N NO，-N SRP PC PN PP 

(m) 
(μg 1・') (μg Iー') (μg 1"') 

s tat10 n 
(μM) (μM) (μM) 

(MJ m.2 day.') 

Inshore 
ーヲ ーヲ 28.4 29.2 2.55 3.58 0.45 764 114 27 37:6: 1 

S tatioo 
21.8 23.7 

o ffshore 
Statioo 

50 28.0 29.1 0.24 0.13 0.01 424 42 125: 12: 1 
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Fig.3合 2The relative density of Microcystis cells to Day 0 in the bottles during the五eld

experimen祖国 Lake Biwa 

主主F守若菱実験

j慮過された湖水の栄養塩濃度の初期値は， NH4-Nは1.57μM，N03・Nは 0.11

μM， SRPは 0.01μMであった。 1群体あたりの細胞数は， 9月 22日および 9

月 27日ともに実験開始日は増加した。9月 22日に採取した M aeruginosaの4

つの群体において，最初の 2日間は増加したがその後の 2日間は減少した(Fig.

3・2・3a)o9月 27日に採取した群体は，培養開始はゆっくり増殖し， 3日後以降

減少した (Fig.3・2-3b)。群体聞の違いは， 9月 22日の方が 9月 27日に比べて

大きかった。 2日後の相対密度の最大値は， 0日後に比べて 4.75倍であった。

一方 9月 27日のシリーズでは 3日後 3.71倍であった。それぞれ，増殖比率が

最大値を示す時の比率は1.94土0.27(SE)倍と1.43+0.21(SE)倍であり，すなわ

ち初期値から 2.25固と1.81回分裂を行ったことに相当する。

群体の顕微鏡観察による分析では，M aeruginosa細胞の輪郭が 2日後になる

と唆昧になっていることが観察された。ほとんどの群体は，バクテリアによる

分解が始まっており， 4日後にはバクテリアに完全に取り巻かれた。細胞数は増

加するが，時聞が経つにつれて 群体の形状は明らかに悪化していた。
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考察

琵琶湖北湖沿岸域から採取した M aeruginosaの群体は，野外培養瓶と培養

プレート内の貧栄養塩環境下において，細胞数を少し増加させた。これには，

おそらく細胞内に蓄積した栄養塩が利用されたもの考えられる。このことは，

過去に行われたきた多くのラン藻類の培養実験によっても示されている。例え

ば， Sbiyyaa et al.(1998)は，Microcystisがリン欠状態に 8日間以上晒された後

でも，細胞内に蓄積した栄養塩を用いて対数増殖をしつづけたことを確認して

いる。同様に，中原(1993)は，栄養濃度の豊富な培地から，低い培地に移したと

きに細胞内に蓄積した栄養塩を用いて数回分裂できると述べている (Table

3・2・2)。そして，我々の実験においても，沿岸から採取した M1・'crocystis群体を

北湖の低栄養塩湖水中に移動した時 1"-'数回の分裂を観察した。過去の細胞内

の栄養塩濃度に関する研究では リン制限の連続培養で比増殖速度 0.1"-'0.8 

day-lに依存して，定常状態の N:P比(原子量)は 24"-'15の範囲で変化したこと

が示されている(Ohet al. 2000)0 8月 21日の沿岸域における Microcystis群体

の N:P比は 17.4であり，比増殖速度は 2日後に回収した培養瓶の細胞数から計

算して 0.5day-lで、あった。これは，琵琶湖から採取した群体は，群体が蓄えう

る最大限の栄養塩を蓄えていなかったことを示唆していると思われる。
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Table 3・2・2Dividing times using stored nutrients in Microcystis colony 

* : CT medium (WATANABE & IC日MU孔<¥1977) 

Species Sampling field Medium T(。C) Light Cell Division 
References emp.~-'--) (μmol photon mちー') (times) 

M aeruginosa Cultured CT'-N 25+1 40 2.2 Nakahara (1993) 

M aeruginosa Cultured CT -p 25+1 40 3.4 Nakahara (1993) 

ん1.aeruginosa LakeBiwa Lake Water 28+1 100 1.0，0.5 This study 

M aeruginosa LakeBiwa Lake Watぽ 28・29 Field experiment 1.7 This study 

Microcystisの比増殖速度は，野外実験の方が室内培養プレート実験よりも高

かった。 この違いは，細胞あたりの蓄積栄養塩量，群体のサイズ，湖水に対す

る細胞密度が関係していると考えられた。野外実験では，湖水 1ml当たり 0.13

""'-'0.45細胞が最初に添加されたが，培養プレートでは 9月 22日の 1440細胞，

9月 27日の 631細胞であり，野外培養実験よりもはるかに高濃度であった。し

たがって，培養プレート内は，野外培養瓶に比べて栄養塩が枯渇しやすい環境

にあった。 4日後，培養プレート内の群体は分解し始めていたが，野外培養瓶内

の場合，多くの群体は健全でしっかりとした形態を保っていた。プレート内の

温度は高かったので，バクテリアやウイルスの増殖が早く，群体の生長よりも

分解に向かったのかもしれない。

琵琶湖の表層水は安定した環流の流れによって輸送され，その速度は約 0.1m 

sec'lである(Kumagaiet al.1998)。 したがって，M aeruginosaの群体は湖の

沖合まで運ばれるのに 2""'-'3日を要すると思われる。そして，Microcystis細胞

は沖合に移流するまでの聞に 1"'-'2回分裂することが可能である。細胞分裂速度

とラン藻類の生産する毒素であるミクロシスチンの生産速度には直線的相関関

係があるといわれているので、(Orrand Jones 1998)， Microcystis群体が沖合に

輸送される過程において，栄養塩濃度は低くても毒素を生産することが懸念さ

れる。

結論として，これらの実験によって，琵琶湖におけるラン藻類が沿岸帯から

沖合に輸送される聞に分裂が 1"'-'2回可能であることが示された。しかしながら，

分裂回数は細胞あたりの蓄積栄養塩量に依存するので，初期段階にあたる沿岸

域での生息状況，栄養塩状況，培養間の添加状況によって変化するに違いない。

いくつかの沿岸域から採取したラン藻類を用いた更なる実験によって，沿岸で

十分栄養塩を保持したラン藻類が沖合に移流する問にどれくらい生長するのか，

北湖沖合の毒性ラン藻類によるアオコ形成の危険性，沿岸からの群集の寄与率

などを評価することが可能となると考えられる。
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第 3節北湖での高密度分布

環流-MicroのTstis仮説

緒言

植物プランクトンの集積ノミッチやブ、ルームは， さまざまなスケールで、起こり

うる物理的過程と深く関係する。それは，小規模な乱流(Jimenez1997;Jou1997) 

から， Langmuir循環(Georgeand Edwards1973; Harris and Lott1973)，吹送

流(Verhagen1994;George and Edwards1976a; Ishikawa et al.1999) ，メキシコ

湾流 (Wiebeet al.1976; Hitchcock et al.1994，1998)，延いては海洋での上昇流

(Chavez and Barber1987; Chavez et al.1991)のような大規模な地球レベルで

の流体力学的過程にまで至る。このように，移流および混合過程が植物プラン

クトンの分布に大きく影響することは，よく知られた現象であるが(Okubo1978)，

実際に大きな湖において植物プランクトンのパッチ形成を調節している機構を

調査した研究は極めて少ない(Powellet al.1975)。その理由は，大きな湖におけ

る植物プランクトン群集のさまざまな動態応答を測定することや，流体力学的

過程での，空間的拡散ならびに収束状況をとらえることが困難だ、ったからであ

る(Reynolds1989a)。

湖水面で、の水の輸送は，大きな湖での植物プランクトン群集構造の時空間的

構造に強く影響を及ぼすことがある。中緯度の大きな湖において，成層期にな

ると水平密度勾配とコリオリカとの間の地衡流ノ〈ランスによって生ずる安定的

な環流が 1-----数個形成される(Endohet al.1995)。これらの環流は，湖のサイズ

によっては数から数十 km規模の水平移流をもたらすことが知られているが

(Endoh1995; Kumagai et al.1998)，詳細な構造については，近年，超音波ドッ

プラ一流向流速計(ADCP)の使用によって流速地図が描けるようになってはじ

めて明らかになってきた。

琵琶湖は， 5月から 10月まで成層するー循環湖であり，冬には垂直的に十分

混合する。琵琶湖が北湖に 3つの環流を形成することを最初に記録したのは，

1925年夏の成層期に行われた神戸海洋気象台の観測であった(海洋気象台

1926)。 環流は，北から南方向に向かつて，第一環流(反時計四り)，第二環流(時

計四り)，第三環流(反時計回り)と名づけられた。岡本・森)11 (1961)は，反時計回

りの環流が地衡流ノくランスによって形成されていることを発見した。その後，

環流を測定する方法がいくつか適用されて，物理的な特徴がより明瞭になって

きた(e.g.Endoh1986;Endoh et al.1995)。近年， ADCPの技術によって 1-----

2日といった比較的短い時間間隔で，これらの環流に関する時空間的構造を観
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測することが可能になった(Kumagaiet al.1998)。 現在，琵琶湖では，生態学

的な過程を解明するためのモデ、ルと連結した湖流に関するシミュレーションモ

デルの 3次元開発に着目した研究が進展している(Okuboet al.印刷中)。

琵琶湖の水質は，過去数十年にわたる集水域からの高い栄養塩類負荷のため，

次第に悪化してきている。主湖盆である北湖は今のところ中栄養湖に分類され

ているが(Tezuka1992)，沿岸の港内では 1994年より毒性ラン藻類のアオコが発

生し(吉田ほか 1997)，沖合でも 1997年からアオコの膜が湖水面に見られるよう

になった。アオコを形成するラン藻類は，今や琵琶湖の表層中全体で観察され

るようになった(熊谷ほか 1999)。

浮上性Microcystis群集は沿岸で、発生し，沖合に運ばれ，琵琶湖の流体力学的

過程によって第一環流の中心近くに集積し，これが北湖での Microcystisの高密

度分布を形成すると考え，ここで“環流-Microcystis仮説"を提言する(Fig.3・3・2

参照)。本節ではADCPによって測定した流速と，クロロフィノレ a濃度とアオコ

を形成するラン藻類の垂直水平分布を，明らかにすることによってこの仮説の

検証を試みた。
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方法

ADCPI，ごJ:-3療成の針淑

流れの測定は，琵琶湖研究所所有の調査船はっけん号の船底に取り付けた 300

KHz広域波長帯ADCP(RDinstruments社)を用いて行った。この計測機器は，

湖面から 6.88mと，湖底から 6.88mの間の層で，水深 2mきざみに流れを計

測することができ，その測定誤差は毎秒 0.05m である。出力データは， 15秒

毎に平均化した。このことは，もし調査船はっけん号が速度 8ノットで航行す

れば，約 60mの水平距離間隔でデータが得られることを意味している。 ADCP

の測定は，琵琶湖北湖の測定領域を 2日かlナてカバーしているが，調査不能な

悪天候でない限りこの 2日間のデータを結合しても，環流の構造はほとんど変

化していなかった(Kumagaiet al. 1998)。水の流速は， ADCPの流れの鉛直分

布に対して双曲線関数法を適用して， 500 mX500 mのメッシュ上に補間し，そ

の結果を，数値計算モデ、ルによって計算された結果と比較した。 ADCPによる

調査は 2000年 8月 21日""22日と 10月 4""5日に行った。

NORTHBASIN 

of 

LAKEBIWA 

The First Gyre 

陶血

?
l

Patchiness at 
Divergent Area 

90m 

INSHORE 

Patchi ness at 
C onvergent Area 

W E 

Fig. 3-3-2 Schematic view of the “gyre hypothesis"， which postulates that high 

concentrations of buoyant cyanobacteria are generated也shore，advected offshore by the 

first gyre， and then accumulated血 thecentral downwelling region of the gyre 
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Current Profiler， on August 21・22，2000 <Left) and October 4・5，2000侃ight)

;1(11lJ3・J:ぴクロロプイノルa濃度の垂iKifI!l定

水温ならびにクロロフィル a濃度は，校正済みの現場型蛍光光度計

(CHLOROTECH ACL200・ PDKアレック電子社)を用いて表層から水深 20m 

まで， 2000年 8月 23日10時""'24日10時まで長浜から環流の中心を通る直線

上の AG1 ""' AG 17の 17地点において 6時間間隔で測定した。これらの調査定点

の位置は，この観測日の 2目前に行われた ADCPを用いて行われた湖流計測の

結果を基にして設置した。垂直プロファイルは，8月 23日16時は 2地点(AG1，

AG17)， 23日22時と 24日4時は 3地点(AG9，AG 12， AG 17)， 8月 24日10時

は5地点(AG1， AG5， AG9， AG 12， AG 17)で測定した。

ずンプグングと姫4TJプランク兵二ィIf紫
植物プランク トン計数用の試料水を，8月 23日10時より 24日10時まで，6

時間間隔で 3地点(AG9，AG 12， AG 17)の湖水面から，バケツを用いて各 15Lず

つ採取した。さらに，また， 8月 23""'24日は，水温ならびにクロロフィルa蛍

光の測定と同時に，水深5mと水温躍層(AG98 m; AG 12 10 m)からバンドーン

採水器を用いて 12Lずつ採水した。10月 6日10時に， 10月 4日""'5日の ADCP

による流向流速計測によって長浜と環流の中心を通る直線上に 17地点(OG1 ""' 

OG17)を設置した(Fig.3-3-1，Fig. 3-3・3)0OG10は環流の中心で， OG17は長浜
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港で， OG17はAG17と同位置であった。植物プランクトン計数用の試料水は，

環流を通過する OG6-----0G14と長浜港 OG17の 10地点から， 8月 23日の調査

と同様の方法で、湖水面から採水を行った。ラン藻類の群体とその他の植物プラ

ンクトンは， 20μmのプランクトンネットを用いて濃縮し，終濃度 1%になる

ようにルゴール液を添加して固定した。

8月の優占植物プランクトンは，緑藻類の Coelastrumpolycordumであり，

アオコ形成ラン藻類での優占種は，Microcystis aeruginosaと Microcystis

wesenbergiiであった。これらの優占種を顕微鏡下で，ラフターチャンパー内の

40視野，或いは少なくても 400群体を計数した。

8月 23-----24日， 10月 6日の気象状況は第一環流の中心から南東に約 10km

に位置する彦根アメダス観測点のデータ(日本気象業務支援センター提供)を引

用した。

栄菱重分'tFi

第一環流を横断する直線上の栄養塩分布を調査するため， 5地点(AG1，AG5， 

AG9， AG 12， AG 17)で8月 23日10時に採水を行った。 1999年夏に行った 24

時間調査によると，各地点での時間変化は，表層における空間変化に比べて小

さかったので、(Ishikawaet al.未発表データ)，採水は 10時の航行で 1回のみ行

った。

水深 Omからは，バケツを用いて採水し，水深 5mおよび水温躍層(AGl12m， 

AG5 9 m， AG9 8 m， AG 12 10 m ;植物プランクトン計数用のサンプルと同深

度)からはバンドーン採水器を用いて採水した。最も浅い地点の AG17では，水

深Omと2.2mから，他の地点と同様に採水した。 10月6日10時は， OG4，OG10，

OG13，OG17の水深 Omから採水した。採水した湖水は，ガラス繊維フィルタ

ー(WhatmanG FF)で漏過した後，アンモニア態窒素(NH4-N)については Sagi

(1966)に記載された方法に従い，硝酸塩(N03-N)はオートアナライザー(AACS-

E プランルーベ社)によって，反応性リン(SRP)はモリブデン青法によって分析

した(Murphyand Riley 1962)。
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結果

支T象次況

観測日寺の気温，降水量，風速，風向は， Table 3・3・1にまとめた。 8月 23'-""'24

日の 24時間観測期間の気温は， 16時の 32.3
0
Cが最高で， 4時の 23.2

0
Cが最低

であり，各観測時刻の表面水温と比べて高くなったり，低くなったり不規則に

変動した。初秋にあたる 10月 6日10時の気温は，真夏にあたる 8月の調査の

気温に比べて低かった。 8月 23日， 24日， 10月 6日の全天放射量は，それぞ

れ 6.1，6.1，3.3 kW m-2であり，し、ずれの調査日も降雨は観測されなかった(2000

年気象月報 彦根地方気象台)。風向は著しく変化した。8月 23'-""'24日の日中は，

NNWから WNWの風が吹いた。しかしながら， 4時にはほとんどその正反対

である SEの風に変わった。風速は， 8月 23'-""'24日の観測時間に 2，-....，5m 8-1の

間で変動した。また，10月 6日10時は 1m8-1であった。

Table 3・3・1Meteorological conditions at the observation ti血 es

date time 
Air temp_ Precipitaion 

Wind direction 
Wind speed 

(Oc) (mmげ1) (m sec1) 

August 23，2000 10h 00 31.1 O NNW 2 

16h 00 32.3 O NNW 5 

22h 00 27.0 O WNW 4 

August 24，2000 04h 00 23_2 。 SE 2 

10h 00 29.1 O WNW 2 

October 6. 2000 10h 00 21.3 。 W 

第一案成のADCPマy ど。ング

8月 21'-""'22日と 10月 4，-....，5日の聞に ADCPによって測定された水平流速ベ

クトル図から環流を確認することができる(Fig8.3・3・3a，3・3・3b)08月 21，-....，22

日，第一環流の中心は，北緯 35021.12'，東経 136010.86'で，環流の直径は約 15

kmであった。 10月 4'-""'5日，環流の中心は北緯 35011.39'，東経 136010.86'で，

直径は約 12kmであった。 8月と 10月の第一環流を比較してみると， 10月は

南西方向に移動し，直径は小さくなり，流れの構造が不明瞭になった。

鉛直流速は水平流速に比べてかなり小さいので，船底に取り付けた ADCPで

は正確には計れないので，鉛直流速は以下の計算により求めた。

1.8月の現地実験の場合，第一環流の中心を通る北緯 35021.12'の直線上で，
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東経 136
0
5.3' から東経 136

0
14.3'の聞に測定された ADCPのデータを用いて，

環流の周辺で鉛直流速が正(上方向)になる領域の幅(L)を求めた。

2. 同じ直線上の ADCPデータを用いて，水平流速が卓越して，かっ鉛直流速

が小さくなる領域において，水面から水深 20mの間の層における水平流速フラ

ックス(F)を求めた。

3.環流の周辺で，幅 Lの領域における平均的な鉛直流速は， F/Lから求まり，

その数値は 0.000588m sec-1で、あった。北緯 35
0
21.12'の線上で， ADCPによっ

て測定された鉛直流速の個々の数値を，上で求められた平均鉛直流速によって

補正した。その結果を，第一環流の水平平均流速と鉛直流速を含んだ形でTable

3・3・2に示した。

4.鉛直的に平均化された水平流速は，第一環流の周辺に近い表水層では， 0.08 

"'-'0.16 m sec-1であり，環流の中心近くではほとんどゼロであった。対応した鉛

直流速は，第一環流の周辺では 0.0003"'-'0.0007m sec-1であり，中心では-

0.0001"'-' -0.0005 m sec-1であった。ここで正の鉛直流速は鉛直上方，負の鉛直

流速は鉛直下方を指している。流れの軌跡計算から，環流の周辺にある水は，

40"'-'50時間で中心に到達することがわかった。

これらの数値は，水中の粒子が沈降する速度(10"'-'5cm sec-1)による測定誤差

を含んでいるかもしれないが， Oonishi (1975)や Endoh(1978)による数値計算

で求められた数値とよく合っていた。

Table 3・3・2Mean velocities of horizontal and vertical currents (m S-1)担 thefirst gyre 

血 easuredby on-boadADCP 

Horizontal current Vertical current 
Location n 

Velocity SD Velocity SD 

136006_0' 0-157 0_015 0.000441 0.000240 38 

136006.6' 0-166 0_008 0_000653 0.000079 38 

136007.2' 0.145 0.021 0.000371 0_000335 38 

136007_8' 0_111 0.017 -0.000232 0.000346 38 

136008.4' 0.088 0.009 圃 0_000543 0.000136 38 

136009_0' 0.075 0_006 -0.000382 0_000185 38 

136009.6' 0_066 0.006 -0_000081 0.000174 38 

136010-2' 0.047 0.018 -0_000021 0.000123 38 

136010.8' 0.007 0.028 -0.000339 0.000265 38 

136011-4' -0_037 0_020 -0.000524 0.000158 38 

136012_0' -0.063 0.010 -0.000396 0_000149 38 

136012.6' ー0.078 0.010 -0.000242 0.000137 38 

136013-2' -0_087 0.004 -0_000180 0.000041 38 

136013_8' -0.059 0_033 0.000103 0.000329 38 
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ポIs

8月 23日10時の第一環流の断面にあたる水深 om ""'20 mの水温分布図を

Fig. 3-3・4に示した。湖面水温は， 16""'29
0Cの範囲にあった。水深 0""'3mの沿

岸域の水温は，沖合表層の水温に比べて約 20C高く，環流の中心部の水温は周

囲より約 20C低かった。これらの観測結果は，沿岸には浅瀬で暖められた水塊

があり，沖合の環流中心近くには寒冷な水塊による下降流があることを示して

AG17 

29"C 

16"C 

AG1 

1

1
1
1
1
v
r
a
 

AG9 
Center ofGyre 

I ~~ 

i-hi 20m 

depth 

Fig.3・3・4Vertical water temperature contours at 10 h 00 on August 23， 2000 

いる。Fig.3・3・4にも見られる様に，表面から水深 3mまで、の低水温の水塊は，

不安定であると推測されるが，この水温分布は早朝に湖水面が冷却され，環流

の収束作用に従って，冷水が環流の中心に集まったために形成されたと解釈で

きる。実際， 8月の夜間から午前 10時までの気温は，湖水面の水温よりも低く ，

湖面の冷却が推察された(水資源開発公団 未発表データ)。

クロロプイノルaill!1t

表水層(水深 0""'20m)の8月 23日10時におけるクロロフィル a濃度は 1"'"

13 mg L-lの範囲にあった(Fig.3-3-5)。クロロフ ィル aの高濃度水塊が AG17付

近と，斑点状ではあるが沖合湖水面直下の水深 O""'lm層，そして水温躍層に観

察された。 しかしながら，水温分布で、みられたような環流の中心近くの湖水面

からの沈降水塊をクロロフィルの分布図で、見ることはできなかった(Figs.3・3-4，

3・3・5)。これは，能動的な水塊の移動による水温分布と受け身的な植物プランク
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Fig. 3-3-5 Vertical ch1orophyll a concentration contours at 10 h 00 on August 23， 2000 

トン分布との違いによって生じる現象なのかもしれない0

5占桓激プタンク介ンの男序量と分務

8月 23'"'--24 日の調査期間における優占植物プランクトンは緑藻類の

Coelastrum polycordumであった。琵琶湖北湖における最も一般的に見られる

Microcystisの2種は M wesenbergiiとM aeruginosaであり，これらは調査

期間に比較的低い濃度で観察された。我々が採取した 7個のサンフ。ル[AG9(0m 

5m水温躍層)， AG12(0 m 5 m 水温躍層)， AG 17(0 m)]のM aerugJ.冶osaの平均

群体密度は， 8月 23日10時の 120colonies L"1から 8月 24日10時の 70colonies 

L-qこ減少した。M wesenbergiiの同平均濃度は， 8月 23日10時は 610colonies 

L-lであったが， 24日4時は 320colonies L" 1 ~こまで減少して， 10時には 540

colonies L" 1 に回復した。 Cpolycordumの同平均濃度は， 8月23日10時は 1830

colonies L"1， 24日4時に減少して 1290colonies L-l， 10時に再び回復して 2480

colonies L-l に増力目した。

環流における 2つの異なった水域，すなわち中心(AG9)と環流の外縁(AG12)

での M aeruginosa， M wesenbergii， C polycordumの垂直分布の時間的変化

をFig.3-3・6に示した。 M aerugl冶osaはAG9において， 8月 23日10時に水

温躍層で最も高い濃度を示したが，同日 22時， 8月 24日の 4時と 10時にはそ

の傾向は見られなかった(Fig.3・3-6a)oAG12では，夜間の方が昼間よりも高い

濃度を示し，湖水面での集積もみられなかった(Fig.3・3・6b)0 一方，M
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Fig.3・3・6Diel variations of Microcystis and Coelastrum biomass at the three depths at the 
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Wθsenbergiiの3つの深度における合計の濃度に昼夜変化が見られ，昼間は夜間

より高くなる傾向がみられた(Fig.3-3・6c，3-3・6d)oAG 9では，M wesenbergii 

の個体群密度は，湖水面が水深 5mおよび水温躍層に比べて高かった(Fig.

3・3・6c)。一方AG12では，水深 5mでの個体群密度は，他よりも高かった(Fig.

3・3・6d)oC. polycordumの分布ノ《ターンは， AG9，AG12ともに水深 5mで高か

った。

10月6日10時，M aeruginosaの3サンフ。ルの平均群体密度 120colonies L-l 

は(OG9，OG 12， OG 17のom)， 8月 23日， 24日のそれぞれ 78colonies L"l に

比べてわずかに高かった。 M wesenbergiiの平均群体密度は， 1450 colonies L"l 

であり， 8月 23日， 24日のそれぞれ 410colonies L-lと380colonies L-lより高

かった。 10月 6日10時における環流を横切る湖水面の Microcystisの水平分布

をFig.3・3・7に示した。この日の沿岸地点(OG17)における Maθ!rugmosa密度

水平分布を調査した 10地点の中では 2番目に高かった。対照的に，

における M wesenbergii濃度は， 10地点の中で、最も低かった。両種ともに最も

高い密度を示したのは， OG9とOG10の環流中心近くで、あった。

OG17 
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栄養草枕況

AG1， AG5， AG9， AG12の水、深o

m， 5 m，水温躍層における，また

AG17の水深om， 2.5 mにおける，

アンモニア態窒素(NH4.N)，亜硝酸

態窒素(N03-N)，反応性リン(SRP)

濃度を， Fig. 3・3・8に示した。また，

OG4， OG10， OG13， OG17の Om

での濃度を， Fig. 3-3・ 9に示した。 4.0

沖合にある AG1， AG5， AG9， AG 12 

の表層における NH4・N，N03・N，

SRP濃度は，沿岸に近い AG17と

比較してはるかに低かった。 AG1，

AG5， AG9， AG 12の水深 Om，5m

の NH4・Nの濃度は， 1.0μM未満

で、低かったが，水温躍層の NH4・N

濃度は，湖水面よりも高い傾向が

みられた。さらに環流西側の地点

AG1，AG5は，環流の中心及び東側

の地点AG9，AG12の水温躍層での

濃度よりも高かった。したがって，

AG12における 3つの水深による

違いは， AG1，AG5よりも小さかっ

た。 N03・N の濃度は AG1，AG5， 

AG9，AG12の水深Omと5mで低

く， 0.25μM以下だ、った。そして，

4.0 

NH4・N
3.0 

2.0 

Center of Gyre 

↓ 

1.0 

。。

1
 

1
 

1
 

7.8 

3.0 

2.0 

10 

0.0 

0.45 0.53 
0.05 

0.04 
SRP 

0.03 
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0.00 
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Fig.3・3・8Nutr:ient concentrations at 10 h 00 

on August 23， 2000. Le武 bar，0 m depth; 

血 iddlebar， 5 m depth; r:ight b叫 onthe 

thermocline; * below detection 
O mと5mではほとんど違いはみ

られなかった。水温躍層の N03-Nの濃度は， Omや 5mに比べてはるかに高か

った。また， AG1とAG5は， AG9とAG12よりもわずかに高かった。一方 SRP

に関しては， AG5の水温躍層と， AG9の 3つ深度で、は他のサンブρルに比べてわ

ずかに高かったが AG1， AG5， AG9， AG 12の3つの深度ともに大きな違いはな

い。沖合の 3地点(OG4，OG10， OG13)における 10月 6日は， 8月 23日の傾向

と同様に， 0mにおける NH4-N，N03-N， SRPの濃度は，沿岸に近い OG17よ

りもはるかに低い傾向があった(Fig.3・3・9)。環流西側の OG4における NH4-N，

N03-N濃度は，環流の中心(OG10)や東側(OG13)よりも高かった。 SRPは， 8 
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今回の環流と浮遊性ラン藻類に

関する野外分布調査によって，夏期

と初秋期の 10時に，琵琶湖の第一

環流の中心近くで Microcystisの群

体が集積していることが確認され

た(Figs.3・3・6b，3-3-7)0 8月と 10

月の両時期において，溶存態栄養塩

濃度は極めて低く，この集積は，

Microcystisが沖合で増殖したので

はないと思われた(Figs.3・3・8，3・3・9;

滋賀県 2001)。さらに，細胞分裂頻

度測定法(FDC法)(中原 1999)およ

び第 3章第2節でまとめた現場培養

実験から評価された数日間の

Microcystisの増殖速度では，環流

の中心付近にパッチを形成するに

は十分でないと考えられた。

Microcystis w，θ'senbergiiは，群体密

度分布に昼夜変化を示し，環流の中心の表水面と，環流外縁の水深 5mで最も

月 23日と同様に環流の中心(OG10)

で、わずかに高かった。

考察
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Fig.3同3・9Survace nutrient concen仕ations

of NH4-N， N03・N，and SRP at 10 h 00 on 

October 6， 2000 

高い密度を示した(Figs.3-3・6c，3・3・6d)。そして， ADCPによって計測された第

一環流中心近くの下降流の流速は， -0.0001---"'-0.0005 m S-lであり ，Microcystis 

の鉛直移動(0.003m S-l: Oliver and Ganf (2000))を妨げる可能性は低い。一方，

浮遊性のない植物プランクトンの Coelastrumpolychordumは，第一環流の中

心でも外縁でも，濃度を変えることなく ，Microcystisと異なった密度分布を示

した(Figs.3・3・6e，3-3・6f)0 C. polychordumのStokesの式による沈降速度は，

-0.0005 m S-lであり これは ADCPによる測定によって見積もられた上昇流

の流速 0.0004---"'0.0008m S-lと干渉し合う可能性があった。 Stommel(1949)や

Smayda (1970)は， Langmuir循環による集積機構を議論して，浮遊性懸濁物は

上昇流域に，沈降性懸濁物は下降域に，中立性の懸濁物は普遍的に分布するだ

ろうと示している。浮遊性Microcystisは，光合成生産物の蓄積を変えることに

より，群体自身の浮力を変えることができる(e.g.Kromkamp and Mur 1984; 
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Takamura and Yasuno1984; Thomas and羽Talsby1985;Ibelings et al.1991b; 

Oliver1994)。したがって，Microcystisの群体は，昼夜で変化する生体内の状

態に依存して， Langmuir循環を用いて示された 3つの分布パターンの，いずれ

にも従うことができると考えられた。

Langmuir循環流は， 3'""'-'5m-1の風速で起こる風波によって数メートル規模で、

起こる鉛直循環流である(e.g.Langmuir 1938; Faller 1971)。一方，第一環流に

みられる垂直流は， Endoh (1978)の数値計算モデ、ノレに示されるように，数キロ

メートノレという大きな規模で表水層に形成される鉛直循環流である。これらの

循環流は，スケールおよび原動力は異なるにせよ，浮遊性のある懸濁物質の集

積が垂直流の特性によって生じるという点からすれば，集積機構は同様に働く

ともいえるだろう。このようにして，環流は，湖水面の収束域に浮遊性の M

Wθsenbergiiの群体を集積させる可能性が示された。そして我々の行った 10時

の観測結果もこの仮説と矛盾しない(Fig.3・3・6c)。 それとは逆に，群体が浮力

をもたない場合は，発散域の中層に集積するメカニズムも示唆された。これは，

Fig. 3-3圃 6dで観察された M wesenbergiiの水深 5mでの高密度分布がみられ

た観察結果とも一致していた。 10月6日に得られた M aeruginosaの表層水平

分布も，環流-M1・'crocystis仮説に合致した。しかしながら， 8月の観測において，

M aeruginosaは環流中心付近に集積しなかった(Fig.3・3・6a)。それについて 2

つの理由が考えられた。まず第 1fこ，本種は，風によって流されやすい特性が

ある(Ishikawaet al. 1999)0 8月 23'""'-'24日は 10月 6日に比べて風が強かった

ので、(Table 3-3・1)，この5齢、風が群体の沖への輸送を阻止し，北湖沖合の群体

の集積を妨げる原因になったのかもしれない。第 2に，この種は，沖へ向かつ

てその群集を維持するだけの十分な栄養塩を蓄えていなかったことが考えられ

た。北湖における溶存態無機栄養塩濃度は低く，細胞内に蓄えられた栄養塩は，

浮上沈降を繰り返す間に消費してしまったのかもしれない。前節で明らかにし

たように，沿岸域に棲息する M aeruginosa群体を北湖沖合の湖水で現場培養

を行うと，それらの群体は，細胞内に蓄えた栄養塩を利用して 2'""'-'3日間生き

残り，その間に 1'""'-'2回だけ分裂すると述べている。概して，栄養塩を制限され

た群体は，新しいガス胞の形成を減らすので，結果として，Mうケ'Ocystisは浮力

も失ってしまうのである(Oliverand Ganf 2000)。

M aeruginosa， M wesenbergiiの水温躍層上の群体数は， 8月 23'""'-'24日の

観測において 4時ではなく， 10時に最高を示した。また， 10月 6日の水平分布

調査においても， 10時に環流の中心近くで細胞密度が高くなる分布が観察され

ている。 Microcystisの鉛直移動の習性は，群体が光合成産物を夜間の呼吸によ

って消費するので，早朝に浮上すると言われているが(Reynolds1987;Ibelings 
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et al.1991a; Takamura and Yasuno1984; Walsby and McAllister 1987; Kim 

and Chu 2000;第 2章第 2節)，なぜ 4時ではなく， 10時にピークが見られた

のだろうか。はっきりとしたことはわからないが， 10時に湖水面で、観察された

Microcystis群体ノミッチは，早朝にみられる浮遊群体が環流の流れに従って輸送

され，集積した結果なのかもしれない。

中原(2000，2001)は，琵琶湖北湖において Microcystisの水平分布のパターン

を観測した。これらの 1999，2000年の夏の観測においても，第一環流の中心近

くで，高い現存量を示すことが見られている。しかしながら， 1998年 9月(渡辺

1999)や， 2000年 9月に行われた東西ラインの Microcystis水平分布ノミターンで

は(中原 未発表データ)，沖合での集積はみられなかった。これには 2つ理由が

考えられた。まず第 1に，これらの観測は流速を同時に測定していないので，

環流の中心を横断していたかどうかわかないということである。第 2に，これ

らの観測が， 24時間を通して行ったサンプリングではないので昼夜変動の移行

により集積を見逃したのかもしれない。 Microcystis時空間分布を知るために，

24時間にわたる昼夜観測およびADCPによる流速測定を分布調査と同時に行っ

たことは大きな意味を持つ。

環流-Microcystisの仮説は，物理生物学的過程の調和を描写している。すな

わち，アオコ形成ラン藻類のような浮遊性物質が，沿岸から沖合へ輸送される

と同時に，北湖表層の環流の総体的な流れに従って中心部の下降流付近に集積

する (Fig.3・3・2)。集積したパッチの空間の大きさは，輸送，成長や分散，捕食，

分解といった消失過程とのバランスによって決まるだろう。琵琶湖において，

安定した環流と，アオコを形成する Microcystisは 1年サイクノレで，ほとんど

同じ季節に現れるために，環流 -λdJ.・crocystisの一体化されたモデ、ルは，沿岸か

ら沖合への物理的流れと生物学的過程に従う自然の指標として使うことができ

るのである。

結論として，今回の琵琶湖北湖で得られた野外観測によって，北湖での

Microcystis分布の不均一ならびに高密度分布の存在は，環流-Microcystis仮説

を証明できるほど明白ではないが この仮説に矛盾していないことが明らかに

なった。そして，この観測結果は，沿岸由来の Microcystisが沖合に輸送され，

環流中心の下降流付近に集積した分と様々な物理的生物的消失過程での差額分

とのバランスの結果であることを示唆している。植物プランクトンの分布なら

びに密度変化を，生長と物理的な集積を別々に評価することは，アオコ形成メ

カニズ、ムがより詳細に明らかになるための第一歩となる。今回観測された北湖

沖合における Microcystisのパッチ存在とその大きさは，この湖沼生態系の健康

状態を示す生産と消費のバランス指数としても有用かもしれない。これらのラ
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ン藻類は毒性があり(渡辺 1999)，Ml・'crocystisspp.によるアオコ形成の正確な機

構の解明が求められている。そして，さらにこれらの有害藻類を管理するため

の手法を開発することが重要である。
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第 4節摘要

日本最大の湖である琵琶湖は，表面積 670km2，最大水深 104mのー循環湖

である。この湖においてアオコを形成するラン藻が底泥から回帰する可能性に

ついて調査した。主湖盆における優占アオコ形成ラン藻は ，Microcystis 

wesenbergiiとMicrocystisaθTuglnosaであり，それらの群体は沿岸・沖合の底

泥および湖水中に観察された。 Microcystisが底泥から回帰できる限界深度を明

らかにするために，休眠中のラン藻類が再び増殖を誘引する環境要因である光

の透過度，湖底の水温，嫌気的環境のもたらすリンの供給，ラン藻細胞内に含

まれるガス胞の水圧による破壊状況に基づいて検討した。水深 40m以下の湖底

において，水温は年間を通して約 8
0
Cで安定していた。この水温下で，

Microcystisはゆっくりとした生長が可能である。底泥の表面は，還元性が強く，

底泥から溶出したリンや窒素などの栄養塩が Microcystisの生長を促進させる

だろう。水深 20m以深において水圧が高くなると ，Microcystisのガス胞の一

部は破壊され，水深 50m以深において 95%以上のガス胞が破壊された。ただ

し，ラン藻群体はエネルギーが利用できれば，ガス胞を再合成することが可能

である。これらのいずれも，Microcystisが深い湖底から回帰する可能性を支持

していた。一方，エネルギー源となる光の到達深度は，水深 16m の浅い水域に

限定された。以上を総合的に考察すると，琵琶湖北湖沖合における Microcystis

群体は，光が制限要因となって底泥から湖水中へと回帰できないことが示唆さ

れた。

琵琶湖北湖沖合の湖水はリン欠乏であるにも関わらず，夏になるとアオコが

観察されるようになった。そこで，これらのアオコが沖合で増殖する可能性を

評価するための培養実験を行った。 2000年夏に琵琶湖北湖で優占した

Microcystisを沿岸域で採取して，沖合の?慮過湖水を入れた 4個の 10Lの大型ポ

リカーボネート培養瓶を野外に設置して 4日間湖水中で培養した。一方，同沿

岸地点から採取した Microcystisを，沖合の濡過湖水を 1ml入れたウエルプレ

ートに 1コロニーずつ入れて培養した。現場培養開始後， 2日後と 4日後に培養

瓶を回収して細胞数を計数したところ， λllicrocystis細胞密度は2日後1.27，1.61 

倍になり， 4 日後それぞれ 2.40，3.05倍になった。ウエノレプレート培養実験

(280C， 100μmol photons m-2 s圃 1 L:D二 12:12)は， 9月 22日と 27日の 2シリ

ーズ行い，培養開始から最高濃度に至るまでに培養開始の O日と比べて1.94+

0.27(SE)， 1.43+0.21倍になった。したがって，琵琶湖北湖沿岸の Microcystis

群体は，沖合に移流するまでに 1'"'-'2回くらい分裂するが，それ以上は分裂しな

いことが示唆された。琵琶湖北湖の湖水中では，Microcystisは細胞内に沿岸で

栄養塩を蓄積していても，沖合では活発な増殖は起こりそうになかった。

89 



毒性ラン藻類によるブ?ルームが，琵琶湖北湖の岸近くで 1994年から発生する

ようになり，富栄養化した沿岸域の水質を益々悪化させている。また， 1997年

からは，水深のある北湖の沖合でも アオコ形成ラン藻類が頻繁に観察される

ようになってきた。そこで，琵琶湖主湖盆において，これらのブ?ルームが形成

されるメカニズムを検討した。栄養塩を充分保持した浮遊性ラン藻類が沿岸域

で発生し，大きなスケールの水平輸送構造によって沖合に運ばれると同時に，

北湖表層の環流の総体的な流れに従って，中心部の下降流付近に集積するとい

った仮説を提起した。 2000年 8月 23'""'-'24日，環流の中心と外縁において 6時

間間隔で昼夜にわたる Microcystisの現存量の観測を行った。また， 10月 6日，

浮遊性Microcystisの水平分布を調べた。"第一環流"の流体力学的構造について

は，プランクトン調査直前の 2 日間に，超音波ドップラ一流向流速計(ADCP)

を用いて測定した。反時計回りで回転する環流は，中心近くの下降流と，外側

での上昇流によって，沿岸域の湖水中に含まれる物質を遠く離れた沖合へと運

搬する特性がある。環流中心付近の湖水面近くでの Microcystis現存量は，環

流の外縁にくらべて高かった。また，環流の外縁でも，水深 5m付近の現存量

は，湖水面や水温躍層付近に比べて高かった。この結果は，我々の環流-

Microcystis仮説を支持しており，これらのラン藻類は深い沖合においてブ?ルー

ムになりにくいと考えられてきたにもかかわらず，大きなフ、ルームを形成する

危険性があることを示唆している。
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第 4章総括

琵琶湖では，夏季に南湖沿岸の富栄養化水域のみならず，中栄養またはリン

欠状況にある水域でもアオコが形成する，或いはアオコには至らないが形成す

るほどまでに増加するようになった。これらのアオコの形成には増殖過程に加

えて，集積過程が重要な役割を果たしていると考えられる。

アオコ形成ラン藻類の集積過程には 2つのタイプがあり 1つは物理的な湖

流によって輸送される"受動的輸送"であり，もう 1つは，ラン藻類の細胞自身に

含まれるガス胞そして体内の光合成産物とのバランスによって鉛直上下運動を

行う特性による"能動的移動"である。能動的移動は，細胞の生理状態に従ってど

こでも起こる現象であるが，受動的輸送には水域のスケールによる限界がある。

アオコは表層に集積して風にのって移流しやすいことはよく知られている。し

かし，アオコのパッチは，風速4メートルを越えると維持できなくなることと，

昼夜の上下運動を考慮すると，風による吹送流がアオコの集積に影響を及ぼす

水域のスケールが限定される。例えば，琵琶湖北湖のような大きな湖沼では，

環流という大きな湖流がある。環流には，沿岸域と沖合の水温差による密度流

とコリオリ力が釣り合う地衡流バランスが必要であり，環流を形成できる水域

は大きなスケールに限定される。したがって，アオコの形成メカニズムは水域

のスケールによって異なることが考えられるが，過去に琵琶湖北湖のような大

きなスケールの水域でアオコが発生する事例がほとんどなく，沖合アオコの発

生機構はよくわかっていなかった。

そこで，本研究では，琵琶湖南湖から北湖の沖合における様々なスケールで

のアオコ発生機構を解明することを目的とし，アオコ形成に至るまでの過程を

沿岸の数百キロメートルの漁港から，数キロメートルの湾，そして数十キロメ

ートルの琵琶湖北湖沖合で、調査を行い，スケールによる輸送過程の違いとアオ

コの発生機構の関係を明らかにするとともに，琵琶湖におけるアオコの動態に

ついて総体的な検討を行った。

その結果，沿岸域で、は小さなスケールでのアオコの動態として風の影響が大

きく，風向に従って風下に集積する種と，集積しにくい種があることがわかっ

た。不定形の大型群体を形成する Microcystisaeruginosaと束状になった糸状

体群体を形成する Anabaenaafnnisが前者の風下に集積するタイプで，単独糸

状体を形成する Planktothrixagardhuが後者の風向に無関係な分布を示すタイ

プであった。これらの結果から，藻類の形態が風の影響の受け方に関係してい

るかもしれないと推察された。また， 92日にわたる連続観測を行い 5日間の移
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動平均によって示される細胞数の増殖傾向と 各調査日の観測値を比較したと

ころ，アオコ形成ラン藻類の中でも，増殖要素が卓越する種と，集積要素が卓

越する撞があることがわかった Anabaenasmithiiは単独糸状体を形成する種

で，水域内で一様に分布する増殖要素が卓越するタイプの種であり，一方

Microcystisは集積要素が卓越する種である。集積要素が卓越しやすい種は，突

発的に高濃度水塊を形成しやすいため，それらによるアオコの発生予測は難し

。
、‘l

v
 

北湖でのアオコの生活史を検討した結果，沖合では，光の届かない深い底泥

からアオコは回帰しそうにないと思われた。回帰を支持する要因として，ガス

胞の保持，水温の季節的変動，底泥が嫌気的になる可能性，光の到達について

検討したところ，琵琶湖の場合は光が制限因子になっており，水深 16mより浅

い水域ではアオコを形成するラン藻類の回帰は可能であるが，深い沖合の水域

では底泥からの回帰の可能性はほとんどないと推定された。また，沿岸から沖

合に移流する過程，ならびに沖合においてのラン藻類の増殖を知るため，沿岸

域(長浜港)で採取した MicrocystisaθTuglnosaの群体を沖合の湖水中で、培養し

た。野外での 10Lボトルを用いた現場培養と実験室内でのウエルフ。レートを用

いた培養の 2方法で、行ったところ，細胞数は培養 2日目までは増加したがその

後減少した。細胞内に蓄積した栄養塩を用いても，北湖沖合の湖水中では 1""-'2

回しか分裂できないことがわかった。したがって，琵琶湖北湖沖合のアオコは，

底泥から回帰したのではなく，沿岸からの移流によるものと思われるが，移流

過程で活発に増殖しそうにないため，集積によって形成されたものと考えられ

た。

琵琶湖北湖には，夏の水温躍層が形成される期間，大きな安定した反時計回

りの環流(第一環流)が形成される。沿岸で発生したアオコがこの環流によって沖

合へと移流することが推測された。環流は外縁から中心部に向かう水平流とと

もに，中心部で緩やかな下降流がある。水温躍層付近には，湖水面での中心へ

の流れを補うための戻り流があり，環流外縁の沿岸湖水とぶつかり合う付近に

上昇流を生じる。 Microcystisは，光合成産物を蓄積しているときは，群体密度

が高いので沈降するが，夜間に光合成産物を消費して再び浮上性を増すという

特性があり，このことによって静止水域では上下運動を行っている。環流のよ

うな鉛直循環流の構造内においては，浮上群体は環流中心の下降流のある収束

域付近に集積して，沈降群体は上昇流のある発散域付近に集積すると予想され

た。 2000年 8月に昼夜観測を行ってみると，午前 10時に環流中心の湖面で

Microcystisの群体密度は周囲に比べて高くなり，夜間にはそのピークが見られ

なくなる変化が確認された。一方，優占緑藻類の Coelastrumpolycordumは，
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昼夜で分布の変化は見られず水深 5m付近で常にわずかに高くなる分布を示し

た。 2000年 10月に環流を横切るライン上の表層から採水を行って Microcystis

の細胞数を計数したところ，同様に環流中心部に高いピークが見られた。この

ことから，沖合に集積したアオコは環流の流れにのって沿岸から移流したもの

であり，特に朝方環流の中心付近に集積する傾向があることが示唆された。

以上の知見から，アオコを形成するラン藻類，特に λ!{icrocystisは明瞭な生物

学的特性による能動的移動と，物理的な流れによる受動的輸送のバランスによ

って，スケールの大小に関わらず，現存量よりはるかに濃厚なアオコの水塊を

形成する可能性があることがわかった。また，現段階において沖合のアオコは

沿岸からの移流の可能性が高いので，沿岸域の徹底したアオコの削減によって

沖合のアオコも減少させることができると思われる。

今後のアオコ形成ラン藻類の動態研究において，モニタリングに関しては，

突発的に形成される毒性藻類の高密度水域検出手法の開発が重要な課題となる

だろう。小さな沿岸水域では，多くの植物プランクトンが混在する中から問題

となる種を分別する方法，細胞の正確な増殖速度を測定する方法，空間移動シ

ミュレーションの完成が必要であり，一方，大きな沖合水域で、は，広範囲な分

布を常時監視できるシステムの開発が期待される。アオコ形成ラン藻類の削減

には，アオコを発生，増殖させないために沿岸域の徹底した栄養塩の制御，物

理的な水の流れの管理，環境にやさしい接種可能な微生物農薬の開発などが期

待される。生態系の管理は，極めて複雑で難しい。だからこそ，様々な学聞か

らのアプローチが必要であり，総合的な考察によって，対象水域にふさわしい

解決策が生まれるのではなし、かと考えられた。

93 



Summary and Conclusions 

Toxic cyanobacterial blooms consisting of Anabaena，λ1icrocystis and Oscillatoria have occurred 

in the South Basin of Lake Biwa since 1983 and in the near帽 shorewaters of the North Basin since 

1994 and have been attributed to water quality deterioration in the enriched littoral zone of the lake. 

From 1997 onwards the bloom-forming cyanobacteria have been observed with increasing企equency

in the deep offshore waters of the North Basin. Bloom-forming cyanobacteria can now be observed 

in late summer throughout the epiIimnion of Lake Biwa. 百leseblooms have created great public 

concern， and intensive monitoring of cyanobacteria has been necessary for social reasons because 

Lake Biwa supplies drinking water to nearly 14 million of people in the Shiga， Kyoto， Osaka， Nara 

and Hyogo districts. 

The mechanism of developing offshore cyanobacterial blooms was not clear because 

cyanobacteria usually grow in a shallow eutrophicated lake. The purposes ofthis study were to know 

the souse of them and to address their accumulation and growth mechanisms. In this study， inshore 

-offshore cyanobacterial blooms were investigated in several scale of areas; from smalI-scales ofbay 

and po口(10・1"-'100 
km) to large-scales of offshore North Basin of Lake Biwa (101 km). The 

following results were obtained. 

1) lnshore cyanobacterial blooms 

In the summer of 1995， bloom-forming cyanobacteria were observed on the surface of Akanoi 

Bay in the South Basin of Lake Biwa. Two different horizontal distributions of the dominant 

bloom-forming cyanobacteria were observed under moderate wind conditions. The colonial 

cyanobacteria with aggregated filaments of Anabaena affinis， and mucilaginous clumps of 

Microcystis aeruginosa tended to be transported horizontally by wind， while Planktothrix agardhii 

with solitary tilaments did not. This suggests that different cyanobacteria species may be affected by 
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wind in different ways due to their varying physiology or morphology. 

From July to September in 1999， daily cyanobacterial monitoring was held at Kitayamada 

fishery port in South Basin.官官 meancell density for 5 days showed the trend of algal growth， and 

daily cell density counts were compared with the mean value. Cyanobacterial cell densities in situ 

consist of the accumulation factor and the growth factor. The growth factor for developing the 

blooms in single filamentous Anabaenαsmithii was superior to the accumulation factor since their 

distribution was not patchy， and it is unlikely to be transported by clam winds. On the other hand， M 

αeruginosa was well moved actively with an adjustment of colony buoyancy itself and passively 

with water current movements. These results show that expecting the timing of occurring blooms for 

cyanobacteria with highly movement characteristics like M aeruginosa was more difficult than that 

with even distributed species. 

Also， diel pa抗emsof FDC (Frequency of dividing cells) and morphological measurements of 

colonies in M aeruginosa were investigated in the summer. The FDC patterns of Microcystis were 

concemed with environrnental factors， solar radiation， dissolved oxygen and nutrient concentrations. 

The mean colony size increased and circularity decreased when Microcystis cell densities are not 

increased rapidly. These results suggested that morphological characterization of cells as well as 

colony might be an useful index for understanding the field Microcystis growth. 

2) 01行horecyanobacterial blooms 

The mechanisms that account for these bloom populations in the main body ofthe lake were 

exarnined. First， it was determined that the limits ofviability ofbloom-forming cyanobacterial 

colonies on the bottom sediments ofthe lake and thus their recruitment potential as a seed population 

to surface water. Hypotheses regarding factors， light penetration on the sediments， water temperature， 

anoxic condition and phosphorus loading in the bottom water and maintenance of gas 

95 



vesicles for cyanobacterial germination， were considered and tested. The recruitment 

zone was determined shallow areas that are less than about 16 m depth depending on 

light limits. However the upper depth limit was not exactly defined， although 

temperature factors in the shallow areas concerned combined with decomposition， 

should decrease the possibility ofrecruitment.τ'hat is， favorable light conditions 

would trigger seasonal growth of Microcystis blooms inshore and then the blooms could 

spread to the offshore regions in Lake Biwa. 

Next， the capaci句Tof M aeruginosa for growth during transport inshore to offshore 

was estimated with experiments of the field 10 L bottle incubation and of the 

laboratory micro-plate incubation. Low-nutrient offshore water was used to test the 

growth of inshore Microcystis colonies from Nagahama on their stored intercellular 

nutrients. Both results showed that cell number increased in frrst 2 days of the 

incubation， and then decreased. It was suggested that once or twice division would be 

possible for Microcysti汐derived企ominshore during advection toward the offshore. 

Therefore， offshore Microcystis colonies could not recruited 企omdeep sediment but 

advected from enriched inshore. However， the growth rates of Microcystis in the low 

nutrient offshore water were not so rapidly to develop large blooms. 

Finally， the “Gyre-Microcystis Hypothesis" was addressed which shows buoyant 

Microcystis colonies are generated inshore， are advected offshore and then accumulate 

near the center of the First Gyre by hydrodynamic processes in Lake Biwa. This 

hypothesis was evaluated by way of detailed current measurements by ADCP and by 

mapping the vertical and horizontal distribution of chlorophyll a and of the 

bloom-forming cyanobacteria. Diel variations of Microcystis biomass at the center and 
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the rim of the Lake Biwa gyre were monitored at 6 h intervals in August 23・24，2000，

and the horizontal distribution of buoyant Microcystis was determined on October 6. 

The hydrodynamic structure of the ‘First Gyre' was determined over the preceding two 

days using an onboard Acoustic Doppler Current Profiler (ADCP). The gyre was 

characterized by a counter-clockwise horizontal current that could potentially advect 

material large distances offshore， a downwelling current near the center of the gyre， 

and an upwelling current at the rim of the gyre， caused by the radial pressure 

gradients. The biomass of Microcystis near the water surface was greater at the 

center relative to edge of the田Tre，and the biomass at 5 m depth at the rim of the gyre 

was greater than at the water surface or at the thermocline near the edge of the gyre. 

The results are consistent with the gyre-Microcystis hypothesis， and show the potential 

for accumulation of large concentrations of cyanobacteria in deep offshore lake 

environments that are normally considered unsuitable for cyanobacterial blooms. 

In conclusions， it was appeared that in the lake water ecosystem， the combinations 

of biological active movement and physical passive transport might lead serious 

unexpected cyanobacterial blooms especially in M1・Crocystis，even if the cell density in 

the water were not so high. Since 0宜"shorecyanobacterial blooms seems derived企om

inshore in the present， treatments and deletion for inshore colonies could help to 

decease of the cyanobacterial bloom in Lake Biwa. 
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