
Title 亜寒帯汽水湖（風蓮湖）における微細藻類バイオマスの空間変動 : 植物プランクトン，底生微細藻類，付
着藻類の同時定量に基づいた多面的評価

Author(s) 辻, 泰世

Degree Grantor 北海道大学

Degree Name 博士(環境科学)

Dissertation Number 甲第12672号

Issue Date 2017-03-23

DOI https://doi.org/10.14943/doctoral.k12672

Doc URL https://hdl.handle.net/2115/65574

Type doctoral thesis

File Information Yasuyo_Tsuji.pdf

Hokkaido University Collection of Scholarly and Academic Papers : HUSCAP



 

 

 

亜寒帯汽水湖（風蓮湖）における微細藻類バイオマスの空間変動：  

植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類の同時定量に基づいた多面的評価  

 

（Spatial changes in microalgal biomass in a subarctic estuary (Lake Furen):  

multidimensional evaluation based on concurrent quantification of phytoplankton, 

microphytobenthos, and epiphytes） 

 

 

 

 

 

 

 

 

北海道大学大学院環境科学院 

辻 泰世 

 

 

 

 



目 次 

 

 

緒 論 

 はじめに                                                                          …….1 

 

 本研究の目的                                                                      …….2 

 

 

第 1 章 風蓮湖における植物プランクトン，底生微細藻類の空間分布に対する 

物理化学要因の影響 

はじめに                                                                         …….4 

 

材料と方法 

  調査方法                                                                      …….5 

  処理・分析方法                                                                …….6 

  解析方法                                                                      …….7 

  実験方法                                                                      …….8 

 

結 果 

  気象と水温                                                                    …….8 

  栄養塩とクロロフィル a の季節変化                                              …….9 

  光環境の空間変化                                                             .……11 

塩分の水平・鉛直分布                                                         …….12 

  栄養塩とクロロフィル a の空間変化                                             …….12 

   クロロフィル a の季節・空間分布                        …….13 

植物プランクトン，底生微細藻類の比増殖速度                                   …….15 

 

考 察 

  光条件の特徴                                                                 …….15 

  植物プランクトンの空間分布に対する物理化学要因の影響                         …….16 

   底生微細藻類の空間分布に対する物理化学要因の影響                             …….17 

植物プランクトンと底生微細藻類の空間分布：季節変化をふまえた 

同時評価の重要性                               …….18 

 

 

第 2 章 風蓮湖における植物プランクトン，懸濁態底生系微細藻類の空間分布の特徴 

 はじめに                                                                         …….19 

 



材料と方法 

   調査方法                                     …….20 

   処理・分析方法                                                               …….21 

   解析方法                                                                     …….21 

 

 結 果 

   塩分と水温                                    …….22 

   全細胞数と懸濁態底生系微細藻類全細胞数                                       …….23 

      優占種の細胞数                                                               …….24 

 

 考 察 

      全細胞数の空間分布                                                           …….25 

      懸濁態底生系微細藻類の水平・鉛直分布                                         …….26 

      優占種の空間分布                                 …….27 

      懸濁態底生微細藻類と植物プランクトンの空間分布が 

汽水域の物質循環に与える影響                           …….28 

 

 

第 3 章 風蓮湖におけるアマモ・アマモ付着藻類バイオマスの空間分布の特徴 

 はじめに                                                                         …….29 

  

材料と方法 

   調査方法                                                                     …….30 

   処理・分析方法                                                               …….31 

   解析方法                                                                     …….31 

  

結 果 

      塩分と水温                                                                   …….32 

   アマモ株数とアマモ地上部・地下部全バイオマス                                 …….32 

      アマモと付着藻類バイオマスに占める付着藻類重量割合                           …….33 

付着藻類バイオマス                                                          …….33 

   アマモと付着藻類の炭素・窒素含量                                             …….35 

アマモと付着藻類の炭素バイオマス                                             …….36 

  

考 察 

   アマモと付着藻類バイオマスに占める付着藻類重量割合の空間変化          …….37 

アマモとアマモ付着藻類バイオマスの空間分布と要因               …….38 

      アマモとアマモ付着藻類炭素バイオマスの空間分布：汽水域生物生産における役割   …….39 

 



第 4 章 風蓮湖における微細藻類バイオマスの空間変動：植物プランクトン， 

底生微細類，付着藻類の同時定量に基づいた多面的評価 

 はじめに                                                                         …….40 

 

 材料と方法 

   調査方法                                     …….41 

   処理・分析方法                                                               …….42 

   解析方法                                                                     …….42 

 

 結 果 

   塩分と水温                                    …….43 

   水柱，堆積物表層，アマモ葉上の積算細胞数                     …….43 

   水柱，堆積物表層，アマモ葉上の優占種細胞数                    …….44 

植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類の細胞体積                           …….45 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上の優占種バイオマス                            …….46 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上における微細藻類積算バイオマス                   …….47 

 

考 察 

   水柱，堆積物表層，アマモ葉上積算細胞数の空間変化                             …….48 

  水柱，堆積物表層，アマモ葉上の優占種積算細胞数・ 

バイオマスの空間分布                                …….49 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上における微細藻類の空間分布                       …….49 

 

 

おわりに                                                                           …….51 

 

 

謝 辞                                                                             …….52 

 

 

引用文献                                                                           …….53 



1 

 

緒 論 

 

 

はじめに 

 

 汽水域は外洋域と比べ高い生物生産性を有し，漁業・養殖業の場として今日まで広く利用されてき

た（Costanza et al. 1997）．汽水域の持続的利用・保全には，その高い生物生産性を支える基礎生産者（海

藻類，微細藻類）に関する理解を深めることが不可欠である（Mann 2000，Cloern et al. 2014）．このう

ち，微細藻類は汽水域の生食食物連鎖の出発点として重要な役割を有する（Cloern & Dufford 2005，上 

1999，上 2010）．上 (2010)は，生殖食物連鎖において植物プランクトンが主要基盤となり，あらゆる

魚類や仔稚魚の餌として重要な役割を果たす動物プランクトン（例えば，カイアシ類）の生産が支えら

れていると述べた．著者は，瀬戸内海全域を対象とした調査研究を通して，植物プランクトン―カイア

シ類―魚類で構成される生食食物連鎖が魚類生産を支える極めて効率的な食物連鎖であることを示し

た．汽水域生物生産を支える微細藻類群集に関して，世界各地で研究が進められてきた．過去の研究の

多くは植物プランクトンを汽水域の生物生産を支える主体として捉え，塩分や窒素・リン等の化学成

分の時空間変動が系内の植物プランクトン基礎生産・バイオマス・種組成に与える影響について評価

を進めてきた（Cloern & Dufford 2005，Boynton & Kemp 2008，Cloern et al. 2014，Carstensen et al. 2015）． 

近年，汽水域の生物生産が水中の植物プランクトンに加え堆積物表層に生息する底生微細藻類や海

草に付着する付着藻類によっても支えられていることが明らかとされてきた（Cahoon & Cooke 1992，

Klumpp et al. 1992，Moncreiff et al. 1992，Gillespie et al. 2000，Komorita et al. 2014）．Gillespie et al. (2000)

は，Tory Channel（New Zealand）において活発に増殖する底生微細藻類が植物プランクトン＋底生微細

藻類バイオマスのうち 84–92%を占め，海底に底生微細藻類を餌とするベントスが優占していることを

見出した．付着藻類は海草地上部＋付着藻類基礎生産・バイオマスのうち 6–78%・1–68%を占め

（Moncreiff et al. 1992），Klumpp et al. (1992)はフィリピンの海草群落で付着藻類基礎生産の 20–62%が

上位捕食者に同化・転送されていることを明らかにした．このように，水深が浅く海底まで光が供給さ

れる汽水域では底生微細藻類・付着藻類の基礎生産・バイオマスが植物プランクトンに匹敵し，生物生

産を支えている．底生微細藻類・付着藻類は付着基質から剥離して水中に再懸濁し，植物プランクトン

と共に水中に出現する（De Jonge & van Beusekom 1992）．底生微細藻類・付着藻類は水中に懸濁して水

柱積算細胞数の 15–< 50%（Lucas et al. 2001，Kasim & Mukai 2006），水柱積算バイオマスの< 60%（De 

Jonge & Van Beusekom 1992）を占め，水柱積算粒状有機炭素の 48% に寄与することが報告されている

（Suga et al. 2011）．このように，底生微細藻類・付着藻類は汽水域の堆積物食者や濾過食者をはじめと

する高次生産者の重要な餌資源として機能し，植物プランクトンと共に汽水域の多様かつ複雑な生物

生産構造を支えている（Moncreiff & Sullivan 2001）． 

汽水域の生物生産構造については，近年世界各地で低次―高次生物間の物質転送経路に関する研究

が活発に進められてきたものの，その量的検証は十分ではない．研究の多くが安定同位体比分析を活

用し，植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類が物質転送経路の出発点として重要な役割を担うこ

とを見出してきた（e.g., Deegan & Garritt 1997，Kanaya et al. 2007，Moncreiff & Sullivan 2001）．更に

Moncreiff & Sullivan (2001)は，安定同位体比分析を通して Mississippi sound（MS，USA）の全基礎生産
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に最も寄与する付着藻類基礎生産が実際に上位捕食者に転送されていることを見出し，付着藻類が生

物生産を支えていることを総合的に明らかにした．しかしながら，微細藻類が安定同位体比分析によ

って示される物質転送経路を実際に支えることができるのかどうか，Moncreiff & Sullivan (2001)のよう

に量的観点からも検証した知見は極めて乏しい．加えて，量的検証においては物質転送経路の起点で

ある植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類に同時に焦点を当てる必要がある．こうしたなか，汽

水域に生息する全ての微細藻類を対象とし，微細藻類バイオマスについて多面的に定量調査した知見・

情報は未だ不足している． 

微細藻類の同時定量評価は，多様かつ複雑な汽水域生物生産の包括的解明に向けた新たな研究課題

である．元来，植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類はそれぞれ異なる専門領域として扱われ，

基礎生産・バイオマスについて個別に研究が進められてきた（Moncreiff et al. 1992，MacIntyre et al. 1996，

Cloern et al. 2014）．特に植物プランクトンの知見ばかりが蓄積され，水深が浅く海底に基礎生産者が繁

茂する汽水域の生物生産が適切に評価されてこなかった（Sand-Jensen & Borum 1991）．著者らはこのよ

うな研究発展の偏りの要因の 1 つとして，植物プランクトン基礎生産・バイオマスの定量化が海草類

や底生微細藻類・付着藻類と比べ容易である点を挙げた．近年は汽水域生態系に対する人為的栄養塩

負荷の経時増加・減少の影響が深刻化し，全基礎生産（植物プランクトン＋底生微細藻類，付着藻類，

海草類）の経時変動に関する研究が進展してきた（Borum & Sand-Jensen 1996，Krause-Jensen et al. 2012）．

しかしながら，汽水域における生物生産構造の総合的解明を主眼に置いた微細藻類の同時定量知見は

未だ十分ではない．過去に実施された微細藻類全基礎生産・バイオマス研究についても，その多くが底

生微細藻類，付着藻類のいずれかを含まず，主要な微細藻類群集にのみ着目したものであった（e.g., 

Moncreiff et al. 1992，Conde et al. 1999，Havens et al. 2001）．このように，汽水域生物生産における植物

プランクトン，底生微細藻類，付着藻類の量的役割や時空間分布特性については未だ包括的に明らか

とされていないのが現状である．特に，汽水域では物理化学環境に加え食物網構造もまた空間的に異

なることが知られている（Dahlgren et al. 2010，Boström et al. 2014，Vinagre & Costa 2014）．汽水域にお

ける環境・食物網の空間変化を踏まえ，微細藻類が生物生産を支える量的役割について空間的に評価

する必要があるといえる． 

 

 

本研究の目的 

 

本研究では，植物プランクトン・底生微細藻類・アマモ付着藻類バイオマスの同時定量調査を行い，

解析を加えることにより，汽水域における微細藻類バイオマスの空間変動について多面的に評価する

ことを目的とした． 

本論文は北海道東部に位置する汽水湖：風蓮湖を対象として行われた研究であり，以下の構成から

なる．第 1 章では，水質・底質の定期観測調査を通して，植物プランクトン，底生微細藻類の空間分布

に対し，物理化学要因（光，栄養塩，水温）が与える影響を明らかにした．第 2 章では，水柱の微細藻

類群集を植物プランクトン，懸濁態底生系微細藻類に区別して両者の細胞数・種組成・優占種を調査

し，空間分布の特徴・要因（塩分）について比較評価した．第 3 章では，水柱から海底に視点を移し，

アマモ・アマモ付着藻類バイオマスの同時定量調査を実施した．調査を通して，物理化学環境（塩分）
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がアマモ付着藻類の空間分布に与える影響を明らかにするとともに，アマモ付着藻類と付着基質：ア

マモの関係についても検討した．第 4 章では微細藻類の生息域（水柱，堆積物表層，アマモ葉上）すべ

てを対象とし，各生息域における微細藻類細胞数，種組成，種ごとの細胞体積，バイオマスを調査し

た．調査を通して，水柱の植物プランクトンと懸濁態底生系微細藻類を定量的に区別した上で，水柱，

堆積物表層，アマモ葉上の微細藻類バイオマスの空間分布について同時評価を行った．最後に各章で

明らかとなった知見をとりまとめ，汽水域における植物プランクトン・底生微細藻類・アマモ付着藻類

バイオマスの空間分布の特徴について総括した． 
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第 1 章 

風蓮湖における植物プランクトン，底生微細藻類の空間分布に対する物理化学要因の影響 

 

 

はじめに 

 

汽水域では物理化学環境（光，栄養塩）が大きく空間変化し，植物プランクトン，底生微細藻類の増

殖制限因子の種類・影響度が空間変動する．汽水域において基礎生産の主体は植物プランクトンであ

ると捉えられてきたが（Nixon 1988，Houde & Rutherford 1993，Cloern et al. 2014），底生微細藻類の基礎

生産が植物プランクトンに匹敵するほど高いことが近年明らかとされてきた（Cahoon & Cooke 1992，

Gillespie et al. 2000）．植物プランクトン，底生微細藻類はともに汽水域の生物生産を支える重要な役割

を持つ（Houde & Rutherford 1993，De Jonge & Van Beusekom 1992）．汽水域では河川水を通して陸由来

の懸濁物・栄養塩が負荷され，これらが海水によって希釈されることで，塩分，光，栄養塩条件が河口

部から湖口部にかけて大きく空間変動する（Cloern 1996）．植物プランクトン，底生微細藻類の増殖は

それぞれ空間的に種類・影響度が異なる因子によって制限される．汽水域には河川水を通して高濃度

の窒素が負荷され，植物プランクトンは上流部でリン制限を受け，下流部では窒素制限に晒される

（Ryther & Dunstan 1971，Fisher et al. 1999，Paerl et al. 2014）．Ryther & Dunstan (1971)は Long Island Bay

（NY，USA），New York Bight（NY，USA）を対象として野外調査・室内実験を行い，汽水域下流部で

は窒素が植物プランクトンの増殖制限因子であることを示した．Fisher et al. (1999)は Chesapeake Bay

（VA，USA）上流部から下流部にかけて，リン制限から窒素制限へ増殖制限因子が空間遷移すること

を実験的に明らかにした．一方，陸由来の栄養塩をもたらす河川水は植物プランクトンを押し流す物

理的側面も持つ（Peierls et al. 2012，Hall et al. 2013）．Hall et al. (2013)は New River Estuary（NC，USA）

を空間的に調査し，栄養塩負荷と植物プランクトンの移流ロスがバランスする水域（滞留時間：4 日，

塩分：3–18）において，植物プランクトンバイオマスが空間増加することを示した．また，河川水を通

して多量の懸濁物・栄養塩が負荷される San Francisco Bay（CA，USA）や Chesapeake Bay（MD，USA）

といった汽水域では，植物プランクトンの増殖が光制限を受けることも報告されている（Alpine & 

Cloern 1988，Fisher et al. 1999）．底生微細藻類の増殖制限因子について，山口 (2011)は底生微細藻類バ

イオマス・基礎生産に関する既存の知見を干潟域，浅海域（水深 < 5 m），沖合域（水深 5–15 m および

15–30 m）と水深帯ごとにレビューし，沖合域の底生微細藻類生産量が干潟域や浅海域と比べ有意に低

いことを見出した．著者は，光条件（光減衰，海底到達光）の空間変動が底生微細藻類のバイオマス・

基礎生産の分布を第一義的に制限している可能性を示唆した． 

 加えて，汽水域では植物プランクトン，底生微細藻類の増殖制限因子の種類・影響度が季節的にも変

動する．Chatterjee et al. (2013)は Bay of Brest（France）において植物プランクトンと底生微細藻類のバ

イオマスを同時調査し，植物プランクトンの生長制限要因が春季から夏・秋季にかけてケイ素から窒

素へと季節的に遷移することを示した．一方，底生微細微細藻類バイオマスの季節変動には光条件や

リンが関与していることを示唆した．水温の季節変化そのものも植物プランクトン，底生微細藻類の

生長活性に大きく影響する．Eppley (1972)は 1960 年～1970 年代に室内培養実験で得られた淡水産・海

水産植物プランクトンの分裂速度を培養水温ごとに整理し，植物プランクトンの分裂速度が 0–40℃の
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間で水温と共に上昇することを見出した．実際に，汽水域において植物プランクトンが夏季に最も増

殖速度を高めることが観測されてきた（Mallin et al. 1991，Rudek et al. 1991）．Rasmussen et al. (1983)や

Montani et al. (2003)によって，底生微細藻類の増殖速度も夏季に最も高まることが明らかとされている． 

こうしたなか，汽水域における植物プランクトン，底生微細藻類の空間分布について，季節変動を踏

まえた上で俯瞰的に同時評価した知見は極めて乏しい．Yamaguchi et al. (2007)は周防灘（塩分：約 30–

35）で植物プランクトンと底生微細藻類のバイオマスの同時調査を行ったが，当研究は主に底生微細

藻類バイオマスの時空間変動に着眼したものであった．Chatterjee et al. (2013)は Bay of Brest（France，

塩分：約 32–35）で植物プランクトンと底生微細藻類のバイオマスを同時調査したが，両者の増殖制限

因子については季節的考察のみ行われた．汽水域における植物プランクトン，底生微細藻類の分布に

ついて，距離スケールが小さく低塩分から高塩分へ環境が大きく空間変化する汽水域を対象とし，季

節を通して俯瞰的に調査した知見は極めて乏しい．しかしながら，汽水域の環境特性に即して植物プ

ランクトン，底生微細藻類両者の増殖制限因子を明らかにし，包括的理解を進めることは不可欠であ

る（Chatterjee et al. 2013）． 

 本研究では，水深が浅く塩分が約 0–35 と大きく空間変化する亜寒帯汽水湖・風蓮湖（門谷ほか 2011）

を対象とし，植物プランクトン，底生微細藻類の空間分布とその制限因子について季節変動を踏まえ

て評価を行った．水深の浅い風蓮湖では海底まで光が供給され，植物プランクトンの空間・季節分布は

栄養塩によってコントロールされるものと予想された．湖内では低塩分域から高塩分域にかけて増殖

制限因子が弱いリン制限から窒素制限へと空間遷移し，植物プランクトンは窒素が豊富な河口部で空

間増加すると考えられた．特に春季・秋季には河川水由来の高濃度の窒素が湖内に供給され，河口域に

おける植物プランクトンの増殖を活発化させると予想された．一方，堆積物表層の間隙水中には海底

に沈積した有機物由来の窒素・リンが空間・季節的に安定して存在し，底生微細藻類の空間・季節分布

は植物プランクトンと比べ安定的な傾向を示すと予想された．植物プランクトン，底生微細藻類はい

ずれも水温の上昇とともに生長活性を高める性質を有することが予想され，夏季には海底の豊富な窒

素・リンを利用できる底生微細藻類の増殖が活発化し，バイオマスが増加する傾向がみられるものと

考えられた． 

 

 

材料と方法 

 

調査方法 

 本研究では，北海道東部に位置する海跡湖：風蓮湖（43°19’46.5”N，145°15’27.8”E）を対象として調

査を実施した（Fig. 1）．風蓮湖は根室湾沿岸に沿って東西に細く広がる，面積約 58 km2 の半閉鎖的汽

水湖である（Fig. 1）．風蓮湖では湖南東部に通年 2 湖口が開口し，湖口を通して海水が流出入する．風

蓮湖の流域面積は 1,055 km2 に及び，湖北西部からは主要 3 河川（風蓮川，ヤウシュベツ川，ポンヤウ

シュベツ川）が流入する．風蓮湖の平均水深は澪筋を除いて 1.0 m と浅く，水深は河口から湖口にかけ

て深くなり，湖口で 11 m に達する（Fig. 6(a)）．風蓮湖では澪筋を除く水域にアマモ場が広がり，湖面

積の約 67%を占める．また，湖内は 12 月から 3 月にかけて結氷する． 

 2011 年～2015 年にかけて，原則として 4 月～12 月の各月に 1 回，下げ潮時に調査を行った．調査定
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点として全 19 定点（河川内：3 定

点，湖内：16 定点，Fig. 1）を設け，

水質観測と水試料・堆積物試料の採

取を実施した．河川内の各定点で

は，ロープを括り付けたバケツを橋

上から水面へ降ろし表層水を汲み

上げた．橋上で，ポータブル水質計

（556 MPS，YSI Incorporated，OH，

USA）を用いて表層水温，塩分を観

測した．このとき，1 N 塩酸で洗浄

した 1 L ポリボトルに表層水を採水

した．湖内の各定点では船上から湖

底へ多項目水質計（YSI6600，YSI 

Incorporated，OH，USA）を降ろし，

水温，塩分を鉛直観測した．2011 年

～2014 年には，光量子計（LI-193 

SA，LI-COR Incorporated，NE，USA）

を用いて光量子密度の鉛直観測も

行った．各定点では船上から 1 L ポ

リボトルに表層水を直接採水した．

また，船上から海底へ採水ポンプを

降ろし，海底から約 10 cm の高さに固定して底層水を汲み上げ，1 L ポリボトルに採水した．採水時に

はボトルを 2 回共洗いし，オーバーフローさせながらボトルに採水することで空気の混入を防いだ．

湖内の Stn.L15，Stn.L16，Stn.L17 を除く計 13 定点では，船上から湖底に向かってエクマンバージ採泥

器（5141-BW，RIGO Co. Ltd，Tokyo，Japan）を降ろし堆積物を採取した．船上で堆積物に棒状温度計

を差し込み，泥温を観測した．堆積物に直径 3 cm のプラスチックシリンジを差し込んで堆積物表層

（層厚：0 ~ 0.5 cm）を上方へ押し出し，スライスして 10 回サブサンプリングした．これらをプラスチ

ック袋に保存し，1 試料とした．水・堆積物試料は採取後直ちにクーラーボックスに冷暗保存して実験

室に持ち帰り，分析に供した． 

 

処理・分析方法 

実験室では，水試料 100 mL をガラス繊維フィルター（Whatman Grade GF/F（孔径 0.7 µm），GE 

Healthcare Life Science Incorporated，PA，USA）を用いて加圧濾過し，その濾液を-30℃下で冷凍保存し

た．解凍した濾液中に含まれる硝酸態・亜硝酸態窒素（NO3+NO2-N），アンモニア態窒素（NH4-N），リ

ン酸態リン（PO4-P），ケイ酸態ケイ素（Si(OH)4-Si）をオートアナライザー（QUAATRO，BRAN+LUEBBE 

GmbH，Norderstedt，Germany）によって比色定量した．このとき，NO3+NO2-N と NH4-N の合計を溶存

無機態窒素（DIN）とした．加えて，GF/F フィルターを用いて水試料 200 mL を加圧濾過し，粒子を捕

集したフィルターを 90%アセトン 6 mL に浸潤して光合成色素を抽出した（-30℃，24 時間）．抽出液に
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超音波処理を施した後，蛍光光度計（Trilogy，Turner designs Incorporated，CA，USA）を用いてクロロ

フィル a（Chl.a）を定量した． 

 実験室では湿泥試料に遠心分離処理を行い（3,000 × g，10 分間），堆積物粒子と間隙水を分離した．

ディスミックフィルター（DISMIC-25cs（孔径 0.45 µm），Toyo Roshi Kaisha Ltd，Tokyo，Japan）を取り

付けたプラスチックシリンジを用いて間隙水を加圧濾過し，濾液を-30℃下で冷凍保存した．濾液を解

凍して適宜超純水で希釈し，水試料と同様に間隙水中の栄養塩を比色定量した．加えて，湿泥試料約

1.0 g をアルミ皿に量り取り十分に乾燥させ（60℃，24 時間），乾燥前後の重量差から試料の含水率を

算出した．湿泥試料約 0.1 g を 90%アセトン 6 mL に浸潤し光合成色素を抽出した（-30℃，24 時間）．

抽出液に超音波処理を行い，定性濾紙（No.1，Toyo Roshi Kaisha Ltd，Tokyo，Japan）を用いて抽出液か

ら堆積物粒子を取り除いた後，水試料と同様に Chl.a を定量した． 

 

解析方法 

当研究室では風蓮湖を対象とした上述の観測・分析を 2006 年より継続してきた．本研究では 2006 年

～2015 年：計 10 年分の観測・分析データを解析に使用することとした．このとき，表層水・底層水の

光量子密度より，湖内各定点における相対光量（表層光量を 100％としたときの底層光量の百分率）と

光の減衰係数（k）を求めた（k = (ln (表層光量) - ln (底層光量))/ 水深，Chatterjee et al. (2013)）．堆積物

表層の Chl.a と間隙水の栄養塩については，含水率より求めた間隙水体積と堆積物粒子密度（2.5 g cm-

3，Montani et al. 2003）より堆積物表層積算値として算出した（堆積物層厚：5 mm と仮定）．加えて，

気象庁（http://www.jma.go.jp/）より 2006 年～2015 年の気象データを引用した．2006 年～2009 年：4 月

～翌年 3 月の全天日射量（根室，2010 年 10 月以降は欠測）と 2006 年～2015 年：4 月～翌年 3 月の日

平均気温と日合計降水量（別海）を利用した（Fig. 1）． 

得られた観測・分析データを用い，植物プランクトン，底生微細藻類の増殖制限因子について季節変

化特性を検討した．2006 年～2014 年に観測した Stn.L2，Stn.L11，Stn.L15 の表層水温を調査日で区別

してプロットし，水温の季節的上昇・低下式を作成した．水温5℃ごとの 9 グループを設け（Group Ⅰ：

結氷期，Group Ⅱ：5.00–9.99℃，Group Ⅲ：10.00–14.99℃，Group Ⅳ：15.00–19.99℃，Group Ⅴ：20.00–

24.99℃，Group Ⅵ：15.00–19.99℃，Group Ⅶ：10.00–14.99℃，Group Ⅷ ：5.00–9.99℃，Group Ⅸ：0.00–

4.99℃），得られた式からグループ分けの基準日を選定した．基準日をふまえ，これまでに得られた観

測・分析データを Group Ⅱ～Group Ⅸのいずれかに分類した．Group Ⅰは結氷期（12 月～3 月）にあたり，

本研究では取り扱わないこととした．本研究では湖内定点における観測・分析データのみを対象とし

上述のグループ分けを実施した． 

植物プランクトン，底生微細藻類の増殖制限因子の空間変動特性についても検討した．まず，本研究

では表層塩分 5 ごとの 7 グループを設けた（Group A：0.00–4.99，Group B：5.00–9.99，Group C：10.00–

14.99，Group D：15.00–19.99，Group E：20.00–24.99，Group F：25.00–29.99，Group G：30.00–34.99）．

表層塩分を基準として，これまでに蓄積された観測・分析データを Group A～Group G のいずれかに分

類した．河川内定点の観測・分析データは上述の分類から除外された． 

本研究では R 3.2.2（R core team 2015）を用いて統計解析を行った（有意水準：0.05）．表層水温と表

層塩分をそれぞれ物理化学環境の季節変化・空間変化の指標とみなし，水柱と堆積物表層における Chl.a

の分布特性や増殖制限因子について総合評価を行った．まず，表層水温と表層塩分に対する表層水の
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Chl.a あるいは堆積物表層の積算 Chl.a の関係について 3 次元プロットを作成した．加えて，表層水：

表層水温，表層塩分，DIN，PO4-P，Chl.a，堆積物表層：表層水温，表層塩分，積算 DIN，積算 PO4-P，

積算 Chl.a をそれぞれ採用し，Principal Component Analyses（PCA）を行った． 

 

実験方法 

 2014 年：4 月～11 月に湖内で採取した表層水・堆積物試料から，パスツールピペットを用いて植物

プランクトン 5 種（Chaetoceros sp.，Skeletonema sp.，Thalassiosira sp.，Eutreptiella sp.，Heterocapsa sp.），

底生微細藻類 2 種（Melosira sp.，Navicula sp.）の単離培養株を作製した．ニュークリポアメンブレンフ

ィルター（Whatman PC MB（孔径 0.2 µm），GE Healthcare Life Science Incorporated，PA，USA）で濾過

滅菌した現場海水で ESM 培地（塩分：約 30，Okaichi et al. 1983，多田ほか 2014）を作製し，植物プラ

ンクトン 3 種（Chaetoceros sp.，Skeletonema sp.，Thalassiosira sp.）の維持培養に用いた．現場海水に蒸

留水を加えた希釈現場海水で ESM 培地を作製し（塩分：約 15），植物プランクトン 2 種（Eutreptiella 

sp.，Heterocapsa sp.）と底生微細藻類 2 種（Melosira sp.，Navicula sp.）の維持培養に供した．各単離培

養株を多室式恒温インキュベーター（MTI-201B，TOKYO RIKAKIKAI Co. Ltd，Tokyo，Japan）に静置

し，温度：採取時の現場水温，光量：約 150 µmol photons m-2 s-1，明暗周期：12L: 12D の条件下で維持

した． 

2015 年：1 月～6 月にかけて，各種の水温に対する増殖応答を明らかにするため室内培養実験を計 4

回（1 種につき 1 回）実施した．2014 年 11 月に湖内で表層水（塩分：約 33）を採取し，上述した 2 種

の ESM 培地を予め作製しておいた．50 mL ねじ口試験管に ESM 培地 30 mL を添加し，予備実験用培

地（1 種・1 温度区につき 2 本）と本実験用培地（1 種・1 温度区につき 3 本）を用意した．培養実験

では，多室式恒温インキュベーターに5℃区，10℃区，15℃区，20℃区を設け（変動範囲：±1℃），光

量：約 450 µmol photons m-2 s-1，明暗周期：12L: 12D（点灯 06：00，消灯 18：00）とした．対数増殖期

の単離培養株各種を予備実験用培地に接種して 3–6 世代馴致させた後，本実験用培地に植えつぎ本実

験を開始した．本実験開始日から約 30 日間前後，蛍光光度計（Model 10，Turner designs Incorporated，

CA，USA）を用いて 24 時間に 1 回蛍光値を測定した（測定開始時刻：11：00）．得られた蛍光値から

増殖曲線を作成し，対数増殖期における比増殖速度（µ）を算出した． 

 

 

結 果 

 

気象と水温 

 調査期間を通して，全天日射量，日平均気温，ならびに日合計降水量は明瞭な季節変化を示した．全

天日射量は 4 月から 6 月にかけて約 20 MJ m-2 から約 30 MJ m-2 まで経時増加し，12 月にかけて 10 MJ 

m-2 未満まで減少した（Fig. 2(a)）．日平均気温は 4 月から緩やかに経時上昇して 8 月に約 20℃に達し，

その後 12 月にかけて約0℃まで低下した（Fig. 2(b)）．日合計降水量は特に 9 月から 10 月の間で高頻度

に 60 mm を上回った（Fig. 2(c)）． 

 風蓮湖の表層水温はどの観測年にも明瞭に季節変化した．表層水温は 4 月から 8 月にかけて約20℃

まで上昇した後，12 月にかけて約0℃まで低下した（Fig. 3）．水温の季節的上昇・低下式はいずれも有
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意で（r = 0.91，-0.97），Group Ⅱ～Group Ⅸの期間・

日数は次のように算出された：Group Ⅱ：4/4–5/16・

43 日，Group Ⅲ：5/17–6/27・42 日，Group Ⅳ：6/28–

8/9・43 日，Group Ⅴ：8/10–9/8・29 日，Group Ⅵ：

9/9–10/4・26 日，Group Ⅶ：10/5–10/29・26 日，Group 

Ⅷ ：10/30–11/24・26 日，Group Ⅸ：11/25–12/31・

37 日．Group Ⅱ～Group Ⅳの日数は 40 日を超えた

が，Group Ⅴ～Group Ⅷの日数は 30 日を下回り，

温度上昇期の表層水温は温度低下期と比べ緩やか

に経時上昇した． 

 

栄養塩とクロロフィル a の季節変化 

 表層水と底層水において，DIN と PO4-P はそれぞ

れ夏季に低濃度，高濃度と異なる季節変化を示し，

Chl.a は夏季に低濃度の傾向であった． DIN（中央

値）はGroup Ⅱで 7.1 µmol L-1（表層水），4.4 µmol L-

1（底層水）をとり，時に 40 µmol L-1 を上回った．

その後，DIN はGroup Ⅴで 1.0 µmol L-1（表層水），

1.2 µmol L-1（底層水）まで低下したが，Group Ⅵ～

Group Ⅸでは 7.1–16 µmol L-1（表層水），5.1–12 µmol 

L-1（底層水）に及んだ（Fig. 4(a)）．PO4-P（中央値）

はGroup ⅡからGroup Ⅴにかけて経時増加し（Group 

Ⅱ：0.15 µmol L-1（表層水）・0.17 µmol L-1（底層水），

Group Ⅴ：1.4 µmol L-1（表層水）・1.5 µmol L-1（底層

水）），PO4-P はその後 Group Ⅸにかけて 0.54 µmol 

L-1（表層水），0.49 µmol L-1（底層水）まで低下した

（Fig. 4(b)）．表層水の DIN/ PO4-P 比（中央値）

は Group Ⅱで 47 に及んだが，Group Ⅲで 6.4

まで低下し，Group Ⅳ～Group Ⅴでは 0.7–2.2

に至った．Group Ⅵで 7.5 まで高まり，Group 

Ⅶ ～Group Ⅸでは 13–29 であった．Si(OH)4-

Si（中央値）はGroup ⅡやGroup Ⅵ～Group Ⅸ
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で増加する傾向を示し，全グループを通して 57–1.9 × 102 µmol L-1（表層水），42–1.1 × 102 µmol L-1（底

層水）の間で季節変化した．Chl.a（中央値）はGroup Ⅱで 5.6 µg L-1（表層水），8.1 µg L-1（底層水）を

とり，時に 20 µg L-1 を上回った．その後，Chl.a はGroup Ⅴで 3.0 µg L-1（表層水），3.5 µg L-1（底層水）

まで低下したが，Group ⅥやGroup Ⅶでは時に 10 µg L-1 を上回るようになり，Group Ⅵ～Group Ⅸで

2.6–4.5 µg L-1（表層水），1.9–4.6 µg L-1（底層水）と観測された（Fig. 4(c)）． 
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 堆積物表層において，間隙水中の DIN と PO4-P はともに夏季に濃度が低下したのに対し，Chl.a は夏

季に高まる傾向を示した．DIN（中央値）はGroup Ⅱで 0.36 mmol m-2 をとり，時に 2.0 mmol m-2 を大き

く上回った．その後，DIN はGroup Ⅴで 2.0 × 10-2 mmol m-2 まで低下したが，Group Ⅵ～Group Ⅸでは

0.17–0.49 mmol m-2 に及んだ（Fig. 5(a)）．PO4-P（中央値）もまたGroup Ⅱで 2.1 × 10-3 mmol m-2 と観測さ

れ，時に 1.5 × 10-2 mmol m-2 を上回った．以降Group Ⅴにかけて経時低下したが，Group Ⅵ～Group Ⅸ

では 4.3 × 10-3–7.4 × 10-3 mmol m-2 と観測された（Fig. 5(b)）．Si(OH)4-Si（中央値）はGroup Ⅳ～Group Ⅴ

で低く，全グループを通して 5.5 × 10-2–1.6 mmol m-2 の間で季節変化した．Chl.a（中央値）はGroup Ⅱ

からGroup Ⅴにかけて経時増加し（Group Ⅱ：78 mg m-2，Group Ⅴ：1.1 × 102 mg m-2），Group Ⅴでは時に

3.0 × 102 mg m-2 を上回った．Chl.a はその後Group Ⅸにかけて 92 mg m-2 まで低下した（Fig. 5(c)） 

 

光環境の空間変化 

相対光量や k は湖北西部

から南東部にかけて空間低

下したが，風蓮湖の全定点・

全層が有光層であった．調

査期間を通して，光量子密

度（中央値）は表層水：138–

300 µmol photons m-2 s-1，底

層水：3–67 µmol photons m-2 

s-1 と主要 8 定点間で変動

し，底層光量は湖北西部か

ら南東部にかけて減少する

傾向を示した．相対光量（中

央値）は水深が浅い湖北西

部で概して 25%を上回り，

湖北西部から南東部にかけ

て低下した（Fig. 6(a)，Fig. 

6(b)）．全定点を通して相対

光量は 1.0%を上回った．湖

北西部・風蓮川河口に最も

近い Stn.L1 の k（中央値）

は湖内代表 4 定点を通して

1.5 と最も高く，最大で 4.5

に達した．k は Stn.L1 から

Stn.L16 にかけて有意に空

間低下した（Kruskal-wallis 

test，p < 0.05．Fig. 6(c)）． 
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塩分の水平・鉛直分布 

 湖内では下げ潮時，上げ潮時に異なる塩分分布が形成されたが，調査期間を通して，塩分は河口部か

ら湖口部にかけて大きく空間増加した．下げ潮時には河口部を中心として表層に低塩分水が張り出し，

底層に高塩分水が広がる弱混合型分布が形成された．上げ潮時にはどの水域においても表層から底層

にかけて塩分が一様となる強混合型分布が形成された（Fig. 7）．流入河川河口に最も近い Stn.L1，Stn.L2，

Stn.L5，Stn.L6，Stn.L7 の表層塩分は，月

変動がみられたものの，どの観測月にも

全定点を通して最も低かった．Stn.L8 と

Stn.L11 の表層塩分は調査期間を通して

10 を上回り，上述の 5 定点と比べ月変

動が小さくなった．Stn.L12，Stn.L14，

Stn.L15，Stn.L16 の表層塩分は観測月を

問わず 15 を上回り，Stn.L16 の表層塩分

は約 30 に及んだ（Fig. 8）．湖内の表層

水温はどの観測月にも空間変化が小さ

く，約 5℃未満にとどまった．表層水温

は 4 月から 8 月にかけて約 20℃まで高

まった後，12 月にかけて約 0℃まで低下

した（Fig. 8）． 

 

栄養塩とクロロフィル a の空間変化 

 表層水と底層水において，DIN は低塩分域で高濃度，PO4-P は安定と異なる空間変化を示し，Chl.a

は低塩分域のうち特定の塩分でピークに達した．DIN（中央値）は Group A で 21 µmol L-1（表層水），

18 µmol L-1（底層水）をとり，時に 50 µmol L-1 を上回った．DIN は Group A から Group G にかけて空

間低下し，Group D～Group G では 0.74–1.9 µmol L-1（表層水），0.71–1.5 µmol L-1（底層水）と観測され

た（Fig. 9(a)）．PO4-P（中央値）は Group A や Group E～Group G で高い傾向を示したものの，Group A

～Group G の間で 0.28–0.69 µmol L-1（表層水），0.29–0.55 µmol L-1（底層水）と空間変化は小さかった

（Fig. 9(b)）．表層水の DIN/ PO4-P 比（中央値）は Group A から Group C にかけて 33 から 19 まで低下

し，Group D～Gro up G では 1.4–4.8 と観測された．Si(OH)4-Si（中央値）は Group A で 2.3 × 102 µmol L-

1（表層水），2.1 × 102 µmol L-1（底層水）と最も高く，Group G にかけて 27 µmol L-1（表層水），22 µmol 

L-1（底層水）まで直線的に低下した．Chl.a（中央値）は Group A から Group C にかけて 6.8 µg L-1（表

層水），8.7 µg L-1（底層水）まで空間増加し，Group C では時に 20 µg L-1 を上回った．Chl.a は Group C

から Group G にかけて 1.9 µg L-1（表層水），1.7 µg L-1（底層水）まで緩やかに低下した（Fig. 9(c)）． 

 堆積物表層では，間隙水中の DIN と PO4-P，Chl.a の分布は空間的に安定していた．DIN（中央値）

は Group A～Group G を通して 7.2 × 10-2–0.27 mmol m-2 と観測され，明瞭な空間変化パターンはみられ

なかった（Fig. 10(a)）．PO4-P（中央値）は Group A～Group G の間で 1.5 × 10-3–5.9 × 10-3 mmol m-2 であ

り，Group A から Group G にかけて緩やかに高まる傾向を示した（Fig. 10(b)）．Si(OH)4-Si（中央値）は

全グループを通して 0.80–1.2 mmol m-2 と安定的に分布した．Chl.a（中央値）は Group A や Group B で
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時に 250 mg m-2 を上回ったが，全グループを通して 72–1.1 × 102 mg m-2 と安定していた（Fig. 10(c)） 

 

 

 

クロロフィル a の季節・空間分布 

 調査期間を通して得られた表層水と堆積物表層の Chl.a を表層水温と表層塩分に対して 3 次元プロ

ットしたところ，前者はピラミッド型を示したが，後者は概ね平坦であった．調査期間を通して，表層
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水の Chl.a は表層塩分 5–20 において空間的に高まる傾向を示した．特に，表層水の Chl.a は表層塩分

5–20 かつ表層水温 5–20℃のとき最も高まり，この条件における Chl.a をピークとするピラミッド型の

3 次元プロットが得られた（Fig. 11(a)）．一方，調査期間を通した堆積物表層の積算 Chl.a は低塩分から

高塩分にかけて安定的に分布し，表層塩分 5–10 かつ表層水温 15–25℃においていくつかピークがみら

れた（Fig. 11(b)）． 

 

 PCA を通して，表層水における Chl.a の分布は“環境の空間変化”を強く反映したのに対し，堆積物表

層の Chl.a は“環境の季節変化”の影響を受けて変動した．表層水の PCA において，第一軸（PC1）の寄

与率は 34%，第二軸（PC2）の寄与率は 29% であり，累積寄与率は 63%に及んだ（Fig. 12(a)）．PC1 は

同軸で表層塩分の変動が示されていたことから，“環境の空間変化”を示す軸と判断された．PC2 は同軸

で表層水温が変動したことから，“環境の季節変化”を示す軸とみられた．一方，堆積物表層の PCA に

おける PC1 の寄与率は 36%，PC2 の寄与率は 24%であり，累積寄与率は 60%であった（Fig. 12(b)）．

PC1 は同軸で表層水温の変動が示されていたことから，“環境の季節変化”を示す軸と判断された．PC2

は同軸で表層塩分が変動したため，“環境の空間変化”を示す軸とみられた． 
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植物プランクトン，底生微細藻類の比増殖速度 

 植物プランクトンの µ は底生微細藻類を上回り，また植物プランクトン・底生微細藻類各種の µ は

温度の上昇とともに高まった．室内培養実験を通して，植物プランクトンと底生微細藻類の µ は 2 群

間で有意に異なった（Welch test，p = 0.02）．植物プランクトン 5 種の全温度区を通した µ はそれぞれ

Chaetoceros sp.：1.4 ± 0.3 d-1，Skeletonema sp.：1.2 ± 0.4，Thalassiosira sp.：0.8 ± 0.3，Eutreptiella sp.：0.8 

± 0.3，Heterocapsa sp.：0.6 ± 0.3 であり，珪藻類の µ が高い傾向であった．植物プランクトン各種の µ

はいずれも 5℃から 20℃にかけて高まり，Skeletonema sp.の比増殖速度は 20℃区において 1.6 に達し

た．Chaetoceros sp.の増殖速度は10℃区でピークに達し（1.6 d-1），10℃区～20℃区の間では高く安定し

ていた．底生微細藻類 2 種の全温度区を通した µ はそれぞれ Melosira sp.：0.4 ± 0.3，Navicula sp.：0.6 

± 0.2 であった．Melosira sp.の µ は温度の上昇とともに高まり20℃区で 0.8 d-1 に及んだが，Navicula sp.

の µ については全温度区を通して大きく変動せず，安定していた． 

 

 

 

考 察 

 

光条件の特徴 

風蓮湖では植物プランクトン，底生微細藻類が時空間的に光律速を受けず，当海域は水深の浅い汽

水域における植物プランクトン，底生微細藻類の時空間分布評価に好適であった．San Francisco Bay や

Chesapeake Bay といった汽水域では河川水由来の懸濁物が水中の光減衰を強め，植物プランクトンが

光制限を受ける（Alpine & Cloern 1988，Fisher et al. 1999）．風蓮湖でも河口部の Stn.L1，Stn.L2 におい

て k が 1.0 を上回り，河口部から湖口部にかけて有意に空間低下した（Fig. 6(c)）．これに対し，相対光

量は河口部で 25%を超えていた（Fig. 6(b)）．このことから，河口部の強い光減衰は水深が浅いことに

よって相殺され，風蓮湖では懸濁物に起因する光制限が生じないと判断できた．相対光量は河口部か

ら湖口部にかけて空間低下したものの，風蓮湖全域・全層が有光層であり，植物プランクトン，底生微

細藻類の増殖は光律速を受けないと考察された．Chatterjee et al. (2013)は温帯域における植物プランク

トン，底生微細藻類の光合成速度の飽和が始まる光量について既存の知見を調べ，それぞれ 56–266 
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µmol photons m-2 s-1，30–265 µmol photons m-2 s-1 と結論付けた．したがって，風蓮湖において表層，底

層に供給される光量そのものも植物プランクトン，底生微細藻類両者の増殖を強く制限しないものと

みられた． 

 

植物プランクトンの空間分布に対する物理化学要因の影響 

 風蓮湖において，植物プランクトンの増殖は夏季に強い窒素制限を受けて抑制され，植物プランク

トンは窒素負荷が増大する春・秋季にバイオマスを高めた． 表層水・底層水の Chl.a は Group Ⅱや

GroupⅥ～Group Ⅶで季節的ピークを示したものの，最も高温な Group V において最低濃度に至った

（Fig. 4(c)）．これに対し，風蓮湖では Group Ⅲから Group Ⅶにおいて DIN/ PO4-P 比が Redfield 比

（Redfield et al. 1963）を下回り，植物プランクトンにとって窒素が相対的に不足していた（Fig. 4(a)，

Fig. 4(b)）．植物プランクトンの窒素に関する半飽和定数は< 3.5 µmol L-1（Eppley et al. 1969，Eppley 1977，

Sciandra 1991）と報告されている．上述した期間のうちGroup Ⅲ～Group Ⅴの DIN が半飽和定数を下回

ったことから，Group Ⅲ～Group Ⅴが植物プランクトンの増殖に対し DIN が絶対的に乏しい期間である

と推察された．Mallin et al. (1991)は Neuse River Estuary（NC，USA）において植物プランクトンの基礎

生産が NO3+NO2-N と有意な正の相関関係にあり，陸由来の高濃度の NO3+NO2-N が当該海域に負荷さ

れる多雨期に基礎生産が高まることを見出した．風蓮湖についてもGroup ⅡやGroup Ⅵ，Group Ⅶは

春季の融雪水や秋季の降水が湖内に多量に流入し（Fig. 2(c)），高濃度の DIN を負荷する時期であるこ

とから（門谷ほか 2017），陸由来の DIN 供給が減少する夏季に Chl.a が低下するものと考察された．

温帯域における植物プランクトンのリンに関する半飽和定数は 0.68 µmol L-1（樽谷・山本 1994）と報

告されており，植物プランクトンが活発に増殖するGroup ⅡやGroup Ⅵ，Group Ⅶではリンが植物プ

ランクトンの増殖制限因子であることが示唆された．一方，珪藻類のケイ素に関する半飽和定数は

0.19–3.4 µmol L-1 と報告されており（Paasche 1973，Eppley 1977），Si(OH)4-Si はGroup Ⅱ～Group Ⅸを通

して珪藻類の増殖を制限しないと判断できた． 

植物プランクトンの分布について空間的にみると，植物プランクトンは強い窒素制限下の高塩分域

では増殖が抑制され，低塩分域でバイオマスを高めた．表層水・底層水の Chl.a は Group C でピークに

達し，Group G にかけて空間低下した（Fig. 9(c)）．DIN/PO4-P 比は Group D～Group G で Redfield 比を

下回り，どのグループでも DIN が半飽和定数を下回ったことから，当水域は DIN 律速下にあると判断

できた（Fig. 9(a)，Fig. 9(b)）．PO4-P は全グループを通して半飽和定数と同程度の濃度で安定的に分布

し，リンは Group A～Group C において植物プランクトンの増殖を弱く制限する可能性が示唆された．

Fisher et al. (1999)が示したように，風蓮湖においてもリン制限から窒素制限へ増殖制限因子が空間遷移

することを明らかにすることができた．Group B～Group D の間で形成された Chl.a の空間的ピークは，

塩分の増加に伴う滞留時間の空間変動によるものと考えられた（Hall et al. 2013）．実際に，風蓮湖上流

部の表層流は潮汐に伴って流れが反転することが観測されており（濱田ほか 2011），河口周辺で湖水

が滞留することが明らかとされている．DIN や PO4-P が河口周辺にトラップされた植物プランクトン

の生長を促進した結果，Chl.a が Group B～Group D において増加したものと考えられた．Group A では

植物プランクトン群集が河川水によって流され，増殖できないものと考察された． 

汽水域における植物プランクトンの分布は第一義的に環境の空間変化の影響を受け，植物プランク

トンは窒素の豊富な低塩分域で活発に増殖し，このような空間分布動態は窒素負荷が高まる春・秋季
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により顕著に表れることが明らかとなった．本研究を通して，表層水の Chl.a は最も高温な Group V を

除く期間に，Group B～Group D において空間的に増大する傾向を示した（Fig. 11(a)）．PCA を通して，

風蓮湖における表層水の Chl.a の分布は第一義的に“環境の空間変化”の影響を受けることを明らかに

することができた（Fig. 12(a)）．このことは，水深が浅く海底まで光が到達する汽水域において，栄養

塩の空間変化（制限栄養塩の空間遷移）が植物プランクトンの分布に大きな影響を及ぼし，次いで，栄

養塩の季節変化（制限栄養塩の空間遷移）が植物プランクトンの増殖規模を規定することを示した．本

研究で得られた結果は，Cloern (1996)が示した汽水域における物理化学環境の空間変化規模が季節変化

を上回り，植物プランクトンの分布に最も大きな影響を与えるためと考えられた．物理化学環境の季

節変化の 1 つとして水温が挙げられ，風蓮湖における植物プランクトンの生長活性は，過去の知見と

同様に，水温の上昇とともに高まった（Fig. 13(a)，Eppley 1972）．しかしながら，表層水・底層水の Chl.a

は風蓮湖全域を通してGroup Ⅴで低下した（Fig. 11(a)）．このことは，汽水域における植物プランクト

ンバイオマスの季節分布に対し，栄養塩（光合成資源）の季節分布が水温の季節変化よりも重要な役割

を担うことを示唆した． 

 

底生微細藻類の空間分布に対する物理化学要因の影響 

 底生微細藻類は季節的に水温の上昇とともにバイオマスを高める傾向を示した一方，底生微細藻類

の空間分布を強く制限する因子は確認できず，底生微細藻類は低塩分域から高塩分域にかけて安定的

に分布した．堆積物表層の Chl.a は最も高温な Group Ⅴで緩やかに増加する傾向を示した（Fig. 5(c)）．

これに対し，間隙水の DIN，PO4-P は Group Ⅴで最低値に及んだことから，風蓮湖では間隙水栄養塩の

経時変動が底生微細藻類の増殖を制限しないと判断できた（Fig. 5(a)，Fig. 5(b)）．夏季の間隙水栄養塩

の低下は，水温の上昇とともにアマモの生長が活発化し，アマモが間隙水栄養塩を消費したためと考

察された．堆積物表層の Chl.a の分布を空間的にみても低塩分域から高塩分域にかけて安定的であった

（Fig. 10(c)）．間隙水の DIN，PO4-P は空間的に安定分布し，底生微細藻類の空間分布を制限しないこ

とが示された（Fig. 10(a)，Fig. 10(b)）．山口 (2011)は底生微細藻類の時空間分布を制限する要因を既存

の知見よりとりまとめ，その 1 つとして栄養塩が底生微細藻類バイオマス・生産の決定に関与すると

述べた．これに対し，門谷ほか (2011)は風蓮湖では湖北西部を中心としてシルト質粘度含有率が高く，

湖内に繁茂するアマモが粒子をトラップし，粒子の沈降・堆積を促進している可能性を示唆した．著者

らは堆積物表層の全有機炭素濃度がシルト質粘度含有率との間に有意な相関関係を持つことを明らか

にしたうえで，風蓮湖海底には多量の有機物が含まれていることを示した．海底に沈積した豊富な有

機物が間隙水栄養塩の供給源として機能し，水深の浅い風蓮湖では間隙水栄養塩が底生微細藻類の高

バイオマスかつ時空間的に安定した分布を支えたものと考察された． 

 水深の浅い汽水域において，底生微細藻類の分布は植物プランクトンと比べ時空間的に安定である

ことが明らかとなった．本研究を通して，堆積物表層の Chl.a は時空間的に安定分布し，最も高温な期

間を含むGroup Ⅳ～Group Ⅵの Group C で時にピークを形成した（Fig. 11(b)）．これに対し，PCA を通

して，風蓮湖における堆積物表層の Chl.a の分布は第一義的に“環境の季節変化”の影響を受けることを

明らかにすることができた（Fig. 12(b)）．このことは，水深が浅く海底まで光が到達し，間隙水中に豊

富な栄養塩が存在する汽水域において底生微細藻類の増殖は光合成資源の枯渇によって制限を受けず，

第一に，水温の季節変化（生長活性の季節変化）が底生微細藻類の増殖規模を規定することを示した．
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風蓮湖に生息する底生微細藻類の生長活性は過去の知見と同様に水温の上昇とともに高まる傾向を示

し（Fig. 13(b)，Montani et al. 2003），堆積物表層の Chl.a は風蓮湖全域を通してGroup Ⅴでピークに及ん

だ（Fig. 11(b)）．汽水域における底生微細藻類バイオマスの時空間分布に対し，水温の季節変化が重要

な役割を担うことを明らかにすることが出来た． 

 

植物プランクトンと底生微細藻類の空間分布：季節変化をふまえた同時評価の重要性 

本研究を通して，汽水域における植物プランクトンと底生微細藻類の空間分布を，季節変動を踏ま

えた上で俯瞰的に同時評価することが出来た．水深が浅く海底まで光が到達する汽水域では，栄養塩

の利用可能性の違いが植物プランクトン，底生微細藻類の空間分布の違いをもたらすことを明らかに

することができた．水柱では環境の空間変化（制限栄養塩の空間遷移）が植物プランクトンの空間分布

に大きな影響を及ぼし，次いで，環境の季節変化（制限栄養塩の季節遷移）が季節ごとの植物プランク

トンの増殖規模を規定した．一方，海底では間隙水栄養塩が空間・季節的に潤沢であり，底生微細藻類

は栄養塩の枯渇による制限を受けず，空間的に安定分布した．底生微細藻類の増殖規模を規定するの

は第一に環境の季節変化（水温の季節変化）であることが明らかとなった．汽水域は空間・季節的に非

常に動的な海域であるとともに，汽水域の生態系・生物生産は植物プランクトン，底生微細藻類両者に

よって支えられている（Houde & Rutherford 1993，De Jonge & Van Beusekom 1992）．汽水域の持続的利

用・保全に向け，汽水域の微細藻類に関する包括的かつ多面的な理解をより深めていくことが不可欠

である． 
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第 2 章 

風蓮湖における植物プランクトン，懸濁態底生系微細藻類の空間分布の特徴 

 

 

はじめに 

 

汽水域の物質循環過程は複雑で未だ十分に解明されておらず（門谷 2014），その持続的利用・保全が

遅滞している．汽水域は，物理化学環境の大きな空間変動，高い生物生産，ならびに粒子の活発な沈

降・懸濁によって特徴づけられる極めて複雑かつ動的なシステムである（Ketchum 1983）． 

汽水域では河口部から湖口部にかけて性質の異なるサブシステムが立ち並び，全体として一つのシ

ステムを構成している（Loreal et al. 2003）．汽水域物質循環の包括的理解に向け，このような観点に基

づいた空間的調査知見が必要である．実際に，汽水域は河口部から湖口部への物理化学環境の空間変

化によって特徴づけられる（Cloern 1996）．汽水域では，このような物理化学環境の変動によって植物

プランクトン基礎生産（Boynton & Kemp 2008）や食物網構造（Deegan & Garritt 1997，Kanaya et al. 2007）

をはじめとする生物的要素が空間変動し，結果として空間的に動的な物質循環を構築している．こう

したなか，塩分は汽水域環境の空間的トレーサーとして機能する（Smith 1994）．塩分は，滞留時間（Hall 

et al. 2013），栄養塩（Boynton & Kemp 2008），植物プランクトン群集組成（Carstensen et al. 2015）等，

諸要素の空間分布指標として利用されてきた． 

汽水域の物質循環には植物プランクトンだけでなく懸濁態底生系微細藻類（De Jonge & Van Beusekom 

1992）もまた関与している．海底の堆積物や海草に付着・生息する底生微細藻類や付着藻類（山口 2011）

は堆積物食者や濾過食者の餌資源として機能する（De Jonge & Van Beusekom 1992，Komorita et al. 2014）．

実際に，汽水域における底生微細藻類・付着藻類の基礎生産は植物プランクトン（“PPL”）に匹敵する

ほど高く（Cahoon & Cooke 1992，Gillespie et al. 2000），また，これら微細藻類は付着基質から剥離して

再懸濁し，水中にも出現する（懸濁態底生系微細藻類（“SMPB”））．SMPB は水柱積算細胞数の 15–< 

50%（Lucas et al. 2001，Kasim & Mukai 2006），水柱積算クロロフィル a（Chl.a）の< 60%（De Jonge & 

Van Beusekom 1992）を占め，水柱積算粒状有機炭素（POC）の 48% に及ぶ（Suga et al. 2011）． 

しかしながら，汽水域における PPL と SMPB の空間分布については未だ十分に解明されていない

（De Jonge & Van Beusekom 1992）．微細藻類群集の空間分布評価は，主に出現種を綱，属ごとに区別す

ることによって行われ，PPL，SMPB に区別した評価はほとんど行われてこなかった（Potapova 2011，

Carstensen et al. 2015）．PPL と SMPB の空間分布は汽水域の物質循環解明に不可欠な情報である． 

多様な微細藻類が生息する汽水湖：風蓮湖では，汽水域における PPL，SMPB の空間分布を包括的に

評価することができる．風蓮湖は北海道東部に位置する半閉鎖性の汽水湖である．風蓮湖では，上流部

から下流部にかけて表層塩分が 2.8–32.5 と大きく変動するとともに，水質が大きく空間変化する（門

谷ほか 2011）．風蓮湖集水域には酪農地帯が広がり，湖内には流入河川を通して高濃度の栄養塩が流

入する．門谷ほか (2011) は溶存無機態窒素（DIN，硝酸態窒素・亜硝酸態窒素・アンモニア態窒素の

合計）が流入河川において高く（6.2–121 µmol L-1），湖口にかけて空間低下したことを報告した（0.61–

4.7 µmol L-1）．著者らは，リン酸態リンやケイ酸態ケイ素についても同様の空間変動を観測した（PO4-

P: 0.50–2.0 ~ 0.33–0.56 µmol L-1，Si(OH)4-Si: 100–600 ~ 10–20 µmol L-1）．河川由来の栄養塩は PPL に取
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り込まれ，PPL は表層塩分 10–20 において活発に増殖する（門谷ほか 2011）．また，湖内は水深が浅く

（平均水深：澪筋を除き 1.0 m），湖内全域・全層が有光層である（Tsuji et al. in prep.）．こうしたなか，

湖内の澪筋を除く浅い水域において堆積物表層の底生微細藻類バイオマスは水柱積算微細藻類バイオ

マスを 2 倍から 3 倍上回る（辻・門谷 2016）．同水域にはアマモ場が広がり，葉上には付着藻類が繁

茂している（Tsuji et al. in prep.）． 

本研究では，風蓮湖における水中の PPL ならびに SMPB の空間分布について評価した．SMPB は湖

内で広く確認される一方，SMPB 細胞数は湖内の塩分ならびに水深の空間増加に伴い減少すると考え

られた．SMPB 細胞数は表層水から底層水にかけて鉛直増加し，このことが SMPB の供給源が海底で

あることを示すものと予想された．海底の底生微細藻類・付着藻類が強い塩分耐性を有するため，湖内

の SMPB 優占種は空間的に同一であることが予想された．一方，PPL 細胞数は湖内において SMPB を

上回るとともに，水理構造と栄養塩の空間分布の影響を受け，特に中塩分域においてピークに達する

と考えられた．このとき，湖内では空間的に塩分耐性の異なる PPL 優占種が出現すると予想された． 

 

 

材料と方法 

 

調査方法 

風蓮湖（43°19’46.5”N，145°15’27.8”E）

は北海道東部に位置している（Fig. 1）．

湖面積は約 58 km2 である．湖は岸に沿っ

て東西方向に広がり，南東部に開く 2 湖

口を通して外海水が流出入する．潮位差

は 0.20–0.35 m である（萩野ほか 1980）．

主要 3 河川が湖北西部より湖内に流入す

る（風蓮川，ヤウシュベツ川，ポンヤウ

シュベツ川）．風蓮川が最大の流域面積

を有し（596 km2），全流域面積の 60%を

占める（三上・五十嵐 2014）．風蓮湖の

水深は澪筋を除き平均 1.0 m であり，湖

口にかけて増加する（最大水深：11 m）．

アマモ（Zostera marina L.）が湖面積の

67%を占め，アマモ地上部バイオマスは

16–318 g dry weight m-2 の間で季節変動す

る（Tokoro et al. 2014）．湖内は 12 月から

3 月に結氷する． 

2015 年の 4 月，6 月，8 月，10 月の各月に 1 回（計 4 回），原則として下げ潮～干潮時に，湖内 7 定

点および流入河川内 3 定点を対象として調査を実施した（Fig. 1）．4 月のみ上げ潮時に調査を実施した．

湖内 7 定点のうち 5 定点を上流部に設け（Stn.L1，Stn.L2，Stn.L5，Stn.L7，Stn.L8），2 定点を下流部に
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設けた（Stn.L14，Stn.L16）．調査期間を通して，各定点の平均水深（n = 4）は下流部において深かった：

Stn.L1: 0.7 m，Stn.L2: 1.0 m，Stn.L5: 0.8 m，Stn.L7: 0.9 m，Stn.L8: 1.5 m，Stn.L14: 3.8 m，Stn.L16: 8.1 m． 

各定点では塩分・水温の観測ならびに試料の採取を行った．CTD を船上から降ろし，塩分と水温を

鉛直観測した（YSI 6600，YSI Incorporated，OH，USA）．表層水を 1 L ポリエチレンボトルに直接ボト

ル採水した．採水ポンプを船上から海底 10 cm の高さまで降ろし，底層水もボトルに採水した．10 月

には悪天候のため Stn.16 の底層水を採取できなかった．サンプルは採取後，船上で速やかに冷暗保存

された．各月の調査は 4 時間以内に終了した． 

 

処理・分析方法 

調査を通して計 67 サンプルを微細藻類細胞の計数・同定に供した．サンプル 100–200 mL を採取後

12 時間以内に酸性ルゴール液で固定した（Edler & Elbrächter 2010）．各固定サンプルを 48 時間以上暗

所に静置し，粒状物質を完全に沈澱させた．上澄みを細いポリエチレンチューブでゆっくりと除去し，

濃縮サンプルを作製した（10 mL）．これらの濃縮サンプルを遠心分離処理し（3,000 × g，15 分間），粒

状物質と上澄みを分離した．計数前にこの上澄みを除去し，最終濃縮サンプルを作製した（1–7 mL）．

最終濃縮サンプルをよく撹拌し，血球計算盤（TATAI，FUJIRIKA Incorporated，Osaka，Japan）と光学

顕微鏡を用いてサンプル 2.5 mm3 あたり細胞数を計数した． 

光合成色素を有し，かつ細胞質の 3 分の 2 以上が残存した細胞を生細胞とみなし，計数対象とした．

光合成色素を持たないか，または細胞質のほぼ全てが壊れた細胞（死細胞）や葉片に付着した細胞は計

数対象外とした．福代ほか (1990)，千原・村野 (1997)，山岸 (1999)，小林ほか (2006)に基づき種同定

を行った．種レベルまで同定できなかった種には sp. あるいは sp. 1 or 2 を付記した．複数種を含むと

考えられた種には spp.を付した． 

続いて，各種を PPL もしくは SMPB に分類した．上述の文献に基づき，生活史の多くを水柱で過ご

す種は PPL に分類された．このとき，tychoplankton は PPL に分類された（Vos & De Wolf 1993）．

Prorocentrum は風蓮湖の堆積物中に出現しなかったため，PPL に分類された（Tsuji et al. in prep.）．堆積

物表層や海草葉上にのみ生息する種は SMPB に分類された．他，水柱と堆積物表層の両域に生息する

種は，本研究と同期間に風蓮湖の堆積物あるいは海草葉上に出現した種に限り，SMPB に分類された

（Tsuji et al. in prep.）．サンプルごとに，出現した SMPB 各種の細胞数を合計して SMPB 細胞数を算出

した．PPL と SMPB の細胞数を総じて全細胞数を求めた． 

 

解析方法 

表層水と底層水の細胞計数データは，それぞれ，表層塩分を指標として Group A～Group G に分類さ

れた．各グループの表層塩分は以下の通りとした：Group A: 0.00–4.99，Group B: 5.00–9.99，Group C: 

10.00–14.99，Group D: 15.00–19.99，Group E: 20.00–24.99，Group F: 25.00–29.99，Group G: 30.00–34.99．

Venice system (1958)を採用し，Group A（0.00–4.99）を oligohaline，Groups B–D（5.00–19.99）を mesohaline，

Groups E–F（20.00–29.99）を polyhaline，Group G（30.00–34.99）を euhaline と定義した．また，Wilcoxon 

signed-rank test（有意水準：0.05）を用いて細胞計数データの鉛直変化について検定した．河川水の細

胞計数データは上述の水平・鉛直区分に含まれなかった． 

表層水と底層水における，PPL ならびに SMPB 優占種の空間分布も調べた．細胞数が全細胞数のう
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ち> 2.0%（調査期間を通した中央値）を占め，かつ 3 か月以上において出現した種を優占種と定義し

た．各優占種の細胞数についても，上述の通り Group A～Group G に分類した． 

 

 

結 果 

 

塩分と水温 

表層・底層塩分は河口部から湖

口部にかけて明瞭に空間変化し

た（Fig. 2）．表層塩分は，観測月

を問わず Stn.L1 から Stn.L16 にか

けて高まった（Fig. 2(a)）．平均（±

標準偏差）表層塩分は 8.11 ± 3.38

（Stn.L1），13.55 ± 5.73（Stn.L2），

22.99 ± 7.24（Stn.L14），30.10 ± 3.53

（Stn.L16）であった．変動係数

（ CV ） は 0.42 （ Stn.L1 ）， 0.42

（Stn.L2），0.32（Stn.L14），0.12

（Stn.L16）であった．いずれの月

にも，Stn.L1 から Stn.L16 にかけ

ての塩分の水平差は> 20.00 であった．Stn.L5，Stn.L7，

Stn.L8 の平均表層塩分（CV）は 12.58 ± 7.07（0.56），

13.96 ± 5.65（0.40），16.56 ± 7.01（0.42）であった．

底層塩分は Stn.L1 で最も低く（13.17 ± 3.67），Stn.L16

にかけて増加した（31.20 ± 2.49）（Fig. 2(b)）．各定点の平均底

層塩分の CV は Stn.L1（0.28）から Stn.L16（0.00）にかけて小

さくなった． 各月の底層塩分の水平差は Stn.L1 から Stn.L16

にかけて 14.92–21.50 であった．Stn.L5，Stn.L7，Stn.L8 の平

均底層塩分（CV）は 15.67 ± 5.29（0.34），15.62 ± 3.65（0.23），

19.03 ± 5.38（0.28）であった．湖内の塩分は表層から底層にか

けて鉛直増加し，鉛直差は上流部で 3.87 ± 2.74，下流部で 2.86 

± 3.60 であった．河川内の定点における表層塩分は，8 月と 10

月の Stn.Y3 を除き（3.70（8 月），6.70（10 月）），調査期間を

通して< 1.00 であった． 

水温は塩分と比べ河口部から湖口部にかけて空間的に安定

していた（Fig. 2）．Stn.L1 から Stn.L16 にかけての表層水温の

水平差は，どの月にも< 5.0°C であった（Fig. 2(a)）．湖内 7 定

点を通した平均表層水温は 8 月に最も高かった（6.2 ± 0.6°C
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（4 月），16.9 ± 2.0°C（6 月），19.3 ± 1.5°C（8 月），11.8 ± 0.7°C（10 月））．底層水温も表層と同様の季

節変動を示した（6.0 ± 1.0°C（4 月），16.6 ± 1.9°C（6 月），19.2 ± 1.7°C（8 月），12.0 ± 0.6°C（10 月））

（Fig. 2(b)）．水温の鉛直差は湖内全定点を通して< 1.0°C であった． 

 

全細胞数と懸濁態底生系微細藻類全細胞数 

表層塩分を指標とすると上流部の定点（Stn.L1，Stn.L2，Stn.L5，Stn.L7，Stn.L8）は概して Group A

～Group E に分類され，下流部の定点（Stn.L14，Stn.L16）は Group F～Group G に含まれた（Table 1）． 

表層水と底層水の全細胞数は Group B～Group D において高まった（Fig. 3）．7 グループを通して，

表層水と底層水の全細胞数は概して 1.0–2.0 × 106 cells L-1（Fig. 3(a)）であった．全細胞数は G roup C と

Group D の間で増える傾向を示し，ピークに達した（25 × 106 cells L-1，9.3 × 106 cells L-1）．底層水の全

細胞数は，表層水と同程度であった（Fig. 3(b)）．底層水の全細胞数は Group B で増加し（中央値：4.0 

× 106 cells L-1），Group D で

ピークに及んだ（10 × 106 

cells L-1）．全細胞数の鉛直

増加は有意ではなかった．

河川内定点における全細胞

数は湖内定点と比べ少な

く，塩分とともに増加した：

0.12 ± 0.11 × 106 cells L-1（塩

分：< 1.00），0.78 ± 0.73 × 106 

cells L-1（塩分：≥ 1.00）． 

表 層 水 と 底 層 水 の

SMPB 細胞数は Group A

から Group G にかけて減

少し，底層水では Group B

～Group D においてピー

クに達した（Fig. 4）．表層

水の SMPB細胞数は Group 

A で最も多く（中央値：0.26 

× 106 cells L-1），Group G に

かけて減少した（中央値：

0.032 × 106 cells L-1）（Fig. 

4(a) ）． 一 方 ， 底 層 水 の

SMPB 細胞数もまた Group 

A で多く（中央値：0.24 × 

106 cells L-1），Group G にか

けて減少した（中央値：

0.060 ×106 cells L-1）（Fig. 
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4(b)）．このとき，底層水の SMPB は Group B～Group D において増加する傾向を示し，ピークに及んだ

（最大値：0 .59 × 106 cells L-1（Group B），0.45 × 106 cells L-1（Group C），0.48 × 106 cells L-1（Group D））．

SMPB 細胞数は表層水から底層水にかけて有意に空間増加した（Wilcoxon signed-rank test，p = 0.02）

（Fig. 5）．概して，SMPB 細胞数は全細胞数の 10%（表層水）ならびに 20%（底層水）を占めた． 

 

優占種の細胞数 

調査を通して，サイズの異なる様々な PPL，SMPB が水柱に出現した（Table 2）．珪藻類 12 種が SMPB

に分類され，珪藻類，渦鞭毛藻類，ディクテイオカ藻類，ユーグレナ藻類のいずれかに属する 20 種が

PPL に分類された．SMPB および PPL の細胞体積はそれぞれ 0.0037–11 × 104 µm3 cell-1，0.10–4.4 × 104 

µm3 cell-1 であった． 

複数種の SMPB 種と PPL 種が優占種とみなされた．SMPB 優占種は 1 種（Cocconeis spp.），PPL 優占

種は 3 種であった（Skeletonema spp.，Heterocapsa triquetra (Ehrenb.) Stein，Prorocentrum sp.）（Fig. 6）．

加えて，SMPB のうち最大の細胞体積を有し（3.8 × 104 µm3 cell-1，Table 2），上述の 4 優占種よりも細

胞体積が 1–2 オーダー大きな

Melosira varians C.Agardh が河

口部周辺でよく出現した．した

がって，M. varians 細胞数の空

間変化についても Fig. 6 に示し

た．調査期間を通して全細胞数

に占める M. varians 細胞数の相

対割合（中央値）は 0.7%（表層

水），0.8% （底層水）であった． 

表層水および底層水におい

て，Cocconeis spp.と M. varians 

細胞数は共に Skeletonema spp.，

H. triquetra，Prorocentrum sp.と

比べ少なかった（Fig. 6）．7 グ

ループを通して，Cocconeis spp.
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と M. varians 細胞数は概して 0.1–0.2 × 106 cells L-1，0.01–0.05 × 106 cells L-1 であった．Skeletonema spp.，

H. triquetra，Prorocentrum sp.の細胞数は，概して 0.1–1.0 × 106 cells L-1，0.1–4.0 × 106 cells L-1，0.1–1.0 × 

106 cells L-1 であった． 

PPL 優占種と比べ，SMPB 優占種は oligohaline から mesohaline にかけて広く安定的に分布した（Fig. 

6）．Cocconeis spp.は oligohaline から mesohaline に出現し，特に底層水の Group C～Group D において豊

富であった（最大値：1.1 × 106 cells L-1，0.31 × 106 cells L-1）．M. varians もまた oligohaline から mesohaline

に分布し，底層水の Group C～Group D において豊富であった（最大値：0.24 × 106 cells L-1，0.072 × 106 

cells L-1）．PPL 優占種に関して，Skeletonema spp.は Group C～Group D において豊富であった．H. triquetra

は mesohaline でピークに及んだ（最大値：25 × 106 cells L-1，8.7 × 106 cells L-1）．Prorocentrum sp. は Group 

B から Group G にかけて分布したが，主に mesohaline と polyhaline においてよく出現した．PPL 優占種

の細胞数はいずれも鉛直変動しない傾向であった． 

 

 

考 察 

 

全細胞数の空間分布 

表層塩分は，風蓮湖の表層水・底層

水における微細藻類群集の空間分布

指標として機能した．本研究を通し

て，表層塩分は観測月を問わず河口部

から湖口部にかけて空間的に増加し

た（Fig. 2）．表層塩分は Stn.L1 から

Stn.L16 にかけて 8.11 ± 3.38 から 30.10 

± 3.53 へと，各月大きな水平差（> 20）

のある状態で空間的に高まった．この

とき，湖内での塩分の鉛直増加は上流

部で 3.87 ± 2.74，下流部で 2.86 ± 3.60

であった．本研究で得られた塩分の空

間分布は過去に風蓮湖で観測された結

果と整合し（表層塩分の空間分布：< 5–

> 30，門谷ほか 2011），世界各地の汽水

域における塩分の空間分布をほぼ包含

した（Boynton & Kemp 2008）． 

水中の全細胞数は，湖内の水理構造と水質の影響を受けて Group B～Group D において空間的に高ま

るものと考えられた．本研究で得られた全細胞数は，温帯域に位置する半閉鎖性汽水域の研究報告と

整合した：e.g., Chesapeake Bay（1.0–10 × 106 cells L-1，Marshall & Nesius 1996），Narragansett Bay（1.0–

6.0 × 106 cells L-1，Nixon et al. 2009），San Francisco Bay（2–50 × 106 cells L-1，Cloern 1991），Akkeshi-ko 

Estuary（0.29–2.0 ×104 cells L-1，Kasim & Mukai 2006）．風蓮湖の表層水・底層水における全細胞数は時
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に Group B～Group D においてピークを形成し（Fig. 3），この分布傾向は PPL の空間分布とほぼ一致し

た（Fig. 6）．門谷ほか (2011)もまた風蓮湖において Group C～Group D における Chl.a のピークを観測

しており，PPL が河川由来の DIN や PO4-P の> 50%を取り込み生長していると考察した．Watanabe & 

Kuwae (2015) は，湖内で生産する PPL が Group B～Group E において POC の< 83%を占めると指摘し

た．このような風蓮湖における PPL バイオマスの空間変化は，塩分の増加に伴う滞留時間の空間変動

に影響を受けたものと考えられた（Hall et al. 2013）．著者らは New River Estuary（NC，USA）におい

て，滞留時間が約 4 日，表層塩分が 3–18 の条件で PPL バイオマスの空間的ピークが形成されることを

示し，このことは栄養塩による PPL 増殖の活発化と河川水流入に伴う PPL の移流ロスのバランスを反

映していると結論付けた．実際に，風蓮湖上流部の表層流は潮汐に伴って流れが反転することが観測

されており（濱田ほか 2011），河口周辺で湖水が滞留していることが明らかとされている．したがっ

て，DIN や PO4-P が河口周辺にトラップされた PPL の生長を促進した結果，全細胞数が Group B～Group 

D において増加したものと考えられた．Group A では PPL 群集が河川水によって流され，全細胞数が

増えないものとみられた． 

 

懸濁態底生系微細藻類の水平・鉛直分布 

風蓮湖において SMPB は湖全域に広

く分布し，下流部にかけて空間的に減

少したが（Fig. 4），この空間分布は河川

水由来の SMPB に基づくものではなか

った．まず，河川水中の全細胞数（塩分：

< 1.00）そのものは湖内の全細胞数と比

べ 1 オーダー少なかった．しかしなが

ら，湖内の SMPB 優占種：Cocconeis spp.

（河川水産種ならびに汽水産種の両方

が存在）は河口部から湖口部にかけて

空間減少した（Fig. 6）．したがって，3

主要流入河川水由来の Cocconeis 全細

胞数（river-derived Cocconeis）とアマモ

か ら 剥 離 し て 水 中 に 再 懸 濁 し た

Cocconeis 全 細 胞 数 （ seagrass-derived 

Cocconeis）の比較を行った．まず，

Cocconeis は 4 月および 6 月の Stn.Y3 を

除き（各月の Cocconeis 細胞数：4.0 × 103 

cells L-1），流入河川内の 3 定点で出現し

なかった．平均 2.0 × 103 cells L-1 の river-

derived Cocconeis が主要 3 河川より湖内

上流部に流入すると仮定した場合，

river-derived Cocconeis は 2.2 × 1011 cells d-1 の速度で湖内に供給されていると推算された．一方，上流



27 

 

部の面積 20 km2 のうち 14 km2 がアマモ場であり，アマモ葉上の Cocconeis 細胞数が海底 1 m2 当たり

平均 3.0 × 106 cells m-2 であると仮定した場合（Tsuji et al. in prep.），4.2 × 1013 cells の Cocconeis が上流部

のアマモ場に生息していると算出された．アマモ葉上の Cocconeis のうち 10%が再懸濁して上流部の水

中に供給されると仮定すると，水中には 4.2 × 1012 cells の seagrass-derived Cocconeis が存在する．river-

derived Cocconeis は seagrass-derived Cocconeis の 1 日当たり 5.2%に留まり，湖内水中の Cocconeis spp.

の多くが seagrass-derived Cocconeis によって構成されていたものと推察された．以上の SMPB 優占種：

Cocconeis spp.に関する考察を通して，SMPB が主に堆積物表層やアマモ葉上に生息する底生微細藻類，

付着藻類によって構成されていることが示された．しかしながら，下流部の定点（Stn.L14，Stn.L16）

は湖内の水深の深い澪筋上に位置していた．これら 2 定点では底層に到達する光量が乏しく，水深の

浅い定点と比べ底生微細藻類，付着藻類が少ないことが考えられた（山口 2011）．したがって，表層水，

底層水における SMPB 細胞数の空間減少は塩分，水深の空間増加とともに生じたものと判断された． 

SMPB 細胞数は底層水の Group B～Group D においてピークに達し，このことは SMPB が海底に由来

し，弱混合状態の湖内で特に底層水にトラップされたことを示した．本研究において，SMPB 細胞数は

表層水から底層水にかけて有意に鉛直増加した（Fig. 5）．したがって，海底に多量に生息する底生微細

藻類，付着藻類が再懸濁し，特に底層水で豊富であることを確かめることができた．Nixon (1988)，De 

Jonge & Van Beusekom (1992)，Lucas et al. (2000)と同様，風蓮湖においても湖内の塩分，水温の鉛直分

布から確認できるように（Fig. 2），潮汐・風エネルギーが水中の鉛直混合を引き起こし，底生微細藻類，

付着藻類の再懸濁をもたらしたものと推察された．このとき，海底由来の SMPB は上流部で観測され

た弱混合状態において底層水にトラップされたものと考えられた．結果として，SMPB は表層水，底層

水の全細胞数のうち概して 10%，20% を占めた．本研究で得られた結果は過去に温帯域の汽水域で得

られた知見と整合した：e.g., Westershelde Estuary（15–42%，Lucas et al. 2001），Akkeshi-ko Estuary（< 

50%，Kasim & Mukai 2006）．底生微細藻類，付着藻類と PPL は細胞構造が異なり，PPL は湖内の表層

水に浮遊しやすい特性を持っていたものと考えられた（Passy 2007）． 

 

優占種の空間分布 

PPL 優占種の細胞数はいずれも SMPB 優占種より多く，Group B～Group D における全細胞数の空間

増加に寄与した（Fig. 3，Fig. 6）．一方，Cocconeis spp.と Melosira varians は oligohaline から mesohaline

にかけて湖内に広く分布し，表層水と比べ底層水においてよく出現した（Fig. 6）． 

塩分の空間分布と広く繁茂するアマモ場の存在が，Cocconeis spp. が oligohaline から mesohaline にか

けて広く再懸濁した要因であるとみられた（Fig. 6）．汽水域において Cocconeis は海草葉上の優占種と

して知られ（Jakobs & Noten 1980，Potapova 2011，Tiffany 2011），塩分 8.8–21.4 でよく出現する（Jakobs 

& Noten 1980）．Facca et al. (2002) は SMPB バイオマスが海草バイオマスとともに増加することを示し

た．風蓮湖では，アマモ場が澪筋を除く浅い水域に広く高密度に繁茂している（Watanabe & Kuwae 2015，

Tsuji et al. in prep.）．したがって，Cocconeis spp. は水深の浅い水域において oligohaline から mesohaline

にかけて広く水中に再懸濁したものと考えられた．風蓮湖内の polyhaline や euhaline においては，海産

付着藻類（Licmophora）や海草葉上に繁茂する大型の羽状目珪藻類（Tiffany 2011）が本研究期間のうち

6 月によく水中に再懸濁していた．これらの付着藻類が，夏季を中心として polyhaline や euhaline の

SMPB 群集を支えているものと考えられた． 
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Melosira varians の空間分布もまた塩分の空間変動に影響を受けていた（Fig. 6）．Melosira は淡水～汽

水域に広く出現するが（Marshall & Alden 1990，Mallin 1994，Muylaert et al. 2009，Potapova 2011），本研

究では 6 月の Stn.P1（4.0 × 103 cells L-1）を除き河川内定点において出現しなかった．M. varians の汽水

域における空間分布範囲は広く，しかし海水にのみ弱い性質を持つことから（Fischer 1986），風蓮湖内

においても本種の分布が oligohaline から mesohaline に限定されたものと考えられた（Fig. 6）． 

PPL 優占種の空間分布は，種毎に塩分耐性が異なるために，異なる結果が得られた．風蓮湖では珪藻

類や渦鞭毛藻類が優占し，種ごとに異なった空間分布を示した（Fig. 6）．Carstensen et al. (2015) は北ア

メリカ，ヨーロッパの北緯 30°以北に位置する 8 汽水域を対象として PPL ブルームが主に珪藻類や渦

鞭毛藻類によって形成されることを報告し，本研究の結果は本報告と整合的であった．著者らはまた

以下の 3 種を含む PPL 優占種 5 種の空間分布についても示し（Skeletonema costatum (Grev.) Cleve，

Heterocapsa triquetra，Prorocentrum cordatum (Ostenf.) J.D.Dodge），これら 3 種がそれぞれ塩分 14–28，

6–15，6–15 において優占すると述べた．この他の過去の知見も Skeletonema，Heterocapsa triquetra，

Prorocentrum が塩分 15–> 30，10–30，6–> 30 で優占することを報告した（Brand 1984，Rijstenbil 1988，

Marshall & Alden 1990，Mallin 1994，Litaker et al. 2002，Shikata et al. 2008）．本研究において Skeletonema 

spp.，H. triquetra，Prorocentrum sp.は上述の知見と同様の塩分範囲で優占した．種毎に生長に好適な塩

分範囲が異なるために（Kirst 1989），風蓮湖の PPL 優占種もまた種ごとに異なる塩分において優占し

たと考察された． 

 

懸濁態底生系微細藻類と植物プランクトンの空間分布が汽水域の物質循環に与える影響 

本研究を通して，汽水域における SMPB と PPL の空間分布が明らかとなった．SMPB 細胞数は PPL

と比べ少なく，PPL が全細胞数の mesohaline における空間的ピーク形成に寄与していた．しかしなが

ら，SMPB は河口部から湖口部にかけて広く分布し，特に浅い水域の底層水中に豊富に存在して，水中

の微細藻類群集形成に寄与していることが示唆された．PPL と SMPB はいずれも複数の優占種から構

成された．本研究を通して，汽水域の物質循環は出現特性の異なる PPL と SMPB によって支えられて

いることが示唆された．SMPB は水深の浅い汽水域において濾過食者の重要な餌資源である（De Jonge 

& Van Beusekom 1992，Komorita et al. 2014）．本研究で得られた結果は汽水域における食物網構造の空

間変動に関する理解を深めるものであり（Deegan & Garritt 1997，Kanaya et al. 2007），汽水域物質循環

の解明を更に推し進めるものである．今後の課題は，汽水域物質循環における PPL ならびに SMPB の

役割理解を更に深めるため，風蓮湖水中の PPL，SMPB バイオマスを定量評価することである． 
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第 3 章 

風蓮湖におけるアマモ・アマモ付着藻類バイオマスの空間分布の特徴 

 

 

はじめに 

 

海草群落は汽水域の物質循環において重要な役割を果たす．海草は砂泥質の沿岸域に生息する沈水

性顕花植物であり，温帯から熱帯にかけて広く分布し，高い基礎生産を誇る（Mann 2000）．海草群落

は汽水域物質循環において重要な役割を担う（Hemminga & Duarte 2000）．海草群落の純基礎生産のう

ち 30–50%が群落下に堆積し（Kennedy et al. 2010），海草群落そのものがカーボンシンク，ソースとし

て機能する（Frankignoulle & Bouquegneau 1987，Kennedy et al. 2010）．加えて，海草群落は水流や波を

減衰させ（Gambi et al. 1990，Fonseca & Cahalan 1992），裸地と比べ粒子の堆積速度を高める（Ward et al. 

1984）．海草は植物食者，堆積物食者，および濾過食者の餌資源（Peterson et al. 1984，Valentine & Heck 

1999），ならびに稚仔魚の生育場として機能し（Orth et al. 2006），汽水域の食物網に由来する有機炭素

生産をも促進する． 

海草付着藻類は汽水域生物生産における海草群落の役割を更に高め，汽水域の物質循環に寄与する

（Moncreiff & Sullivan 2001）．海草葉上では珪藻類をはじめとする各種藻類（e.g., 珪藻類，藍藻類，固

着性藻類，一時性藻類）が繁茂する（Bologna & Heck 1999）．温帯域から熱帯域にかけて，付着藻類は

海草地上部と付着藻類の合計基礎生産，バイオマスのうち 6–78% ，1–68%を占める（Moncreiff et al. 

1992）．付着藻類は海草群落に生息する無脊椎動物や小型脊椎動にとって重要な餌資源である（Kitting 

et al. 1984，Klumpp et al. 1992，Moncreiff & Sullivan 2001）．フィリピンの海草群落では付着藻類基礎生

産の 20–62%が上位捕食者に同化・転送されていた（Klumpp et al. 1992）．付着藻類は海草と比べ生長速

度が速く（Kitting et al. 1984，Borum 1987），この特性を以て，付着藻類は汽水域の生物生産を支えてい

る． 

しかしながら，汽水域の物質循環，生物生産に大きな影響を及ぼす海草と海草付着藻類の空間分布

について，これまでに十分な同時評価が行われてこなかった．汽水域の食物網構造は本質的に，物理・

化学・生物的環境の空間変化に伴い河口部から湖口部にかけて遷移する（Dahlgren et al. 2010，Boström 

et al. 2014，Vinagre & Costa 2014）．実際に，Deegan & Garritt (1997)は Plum Island Sound Estuary（MA，

USA）の上流から下流の各水域に生息する上位捕食者が各水域で生産された有機物に依存しているこ

とを明らかにした．特に底生性の上位捕食者は生息域周辺に繁茂する塩性湿地植物，海草，底生微細藻

類や付着藻類を餌資源としてよく利用する（Deegan & Garritt 1997，Kanaya et al. 2007，Richoux & 

Froneman 2007）．したがって，海草や海草付着藻類の空間分布が生物生産の空間変動に関与し，ひいて

は物質循環そのものに大きな影響を及ぼすことが予想される（Dahlgren et al. 2010）．しかしながら，汽

水域河口部から湖口部にかけての海草と海草付着藻類の空間分布について，詳細な同時評価は行われ

てこなかった．海草と海草付着藻類を対象とした研究の多くは両者の基礎生産やバイオマスの季節変

化に着眼してきた（Penhale 1977，Jakobs et al. 1983，Heijs 1985b，Heijs 1987a，Heijs 1987b，Thom 1990，

Moncreiff et al. 1992，Nelson & Waaland 1997，Hasegawa et al. 2007）．海草と海草付着藻類の空間分布に

関する報告もいくつかなされてきたが，汽水域を対象として実施された数例を除き（Kentula & Dewitt 
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2003，Hasegawa et al. 2007），多くは沿岸海域を対象とした研究であった（Heijs 1984，Heijs 1985a，Kitting 

et al. 1984，Klumpp et al. 1992，Uku & Björk 2001）． 

風蓮湖は汽水域における海草と海草付着藻類の空間分布評価に適した海域である．風蓮湖は北海道

東部に位置する汽水湖であり，平均水深は澪筋を除き 1.0 m と浅い．アマモが澪筋を除く水域に広く繁

茂し，その面積は湖面積の約 70%に及ぶ．アマモ地上部バイオマスは季節的に 16–318 g dry weight（DW）

m-2 の間で変動する（Tokoro et al. 2014）．風蓮湖は半閉鎖性汽水湖であり，表層塩分や栄養塩が河口か

ら湖口にかけて大きく空間変動し，汽水域としての特徴を有する（表層塩分の空間変化：2.8–32.5，門

谷ほか 2011）． 

本研究では，風蓮湖におけるアマモ，アマモ付着藻類の空間分布について同時定量評価を試みた．本

研究ではアマモの株数，地上部全バイオマス（付着藻類バイオマスを含む），ならびに地下部全バイオ

マスがいずれも河口部から湖口部にかけて空間増加すると予想された．このときアマモの葉齢（葉長）

もまた河口部から湖口部にかけて増加し，これに伴って葉上の付着藻類が空間増加すると考えられた．

このようなアマモ，アマモ付着藻類バイオマスの空間分布は光条件や塩分をはじめとした環境条件の

空間変動を強く反映するものと予想された．アマモの炭素・窒素含量はアマモ付着藻類よりも高く，ま

た環境の空間変化に伴って両者は空間変動すると考えられた．海草，海草付着藻類バイオマスは炭素

ベースでも河口部から湖口部にかけて空間的に高まるものと予想された． 

 

 

材料と方法 

 

調査方法 

風蓮湖は北海道東部に位置する汽水湖

で あ る （43°19’46.5”N, 145°15’27.8”E）

（Fig. 1）．湖面積は約 58 km2 である．湖

は岸に沿って東西方向に細く伸び，湖南

東部に開く 2 つの湖口から海水が流出入

する．潮位差は 0.20–0.35 m と小さい（萩

野ほか 1980）．3 つの主要河川が湖北西

部に注いでいる（風蓮川，ヤウシュベツ

川，ポンヤウシュベツ川）．風蓮湖の平均

水深は澪筋を除いて約 1.0 m であり，湖

口にかけて深くなる（最大水深：11 m）．

湖は 12 月から 3 月まで結氷する． 

本研究では，2015 年 4 月，6 月，8 月，

10 月，各月の下げ潮～干潮時に 1 回調査

を実施した．調査では表層塩分の空間変

化をカバーするように，風蓮湖河口部か

ら 湖 口 部 に か け て 4 定 点 を 設 け た
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（Stn.L1，Stn.L2，Stn.Z8，Stn.Z2）（Fig. 1）．調査を通して，水深はどの定点でも ca. 1.0 m であり底質

は砂泥質であった．Stn.L1 はコアマモ（Zostera japonica Aschers. & Graebn.）場内に位置し，Stn.L2，

Stn.Z8，Ztn.Z2 はアマモ（Zostera marina L.）場内に位置した．Stn.L1 と Stn.L2 において，船上より CTD

を降ろして表層塩分ならびに水温を観測した（YSI 6600，YSI Incorporated，OH，USA）．Stn.Z8 と Stn.Z2

については，両定点近くの澪筋上に位置する別の 2 定点（Stn.L14，Stn.L16）で表層塩分，水温を観測

した．2006 年～2015 年，各年 4 月～12 月に実施した定期調査を通して，各定点の平均表層塩分は次の

通りであった：11.2 ± 7.1（Stn.L1），14.4 ± 7.1（Stn.L2），24.2 ± 5.1（Stn.L14），29.0 ± 3.0（Stn.L16）（Tsuji 

et al. in prep.）．各定点ではダイバーが 3 つのサンプリング点をランダムに決め，各サンプリング点で

30 cm × 30 cm 方形枠内に含まれたアマモ地上部・地下部を採取した．1 定点につき計 3 サンプルを採

取し，各サンプルを目の粗い網袋に別々に保存した．8 月のみ，アマモの採取は各定点で 1 点ずつ行わ

れた．各定点ではランダムにアマモ 5 株を採取し，プラスチック袋に保存した．採取したサンプルは

調査後速やかに船上でクーラーボックスに冷暗保存された．各調査は 4 時間以内に終了した． 

 

処理・分析方法 

実験室において，網袋とプラスチック袋に採取されたサンプルを蒸留水でやさしく洗い小型ベント

スや泥粒子を取り除いた後，両サンプルを別々の分析に供した．まず，網袋のアマモサンプルを地上

部・地下部に切り分け，60℃のオーブンで完全に乾燥させた．乾燥させたアマモ地上部・地下部試料に

ついてそれぞれ乾重量を計測した． 

加えて 6 月に，プラスチック袋のアマモ地上部基部より 100 cm，50 cm，0 cm の高さより葉片を 1–

3 枚切取った．同様に，8 月には 50 cm の高さより 1 葉片を採取し，10 月には Stn.L1 を除き 50 cm と 0 

cm の高さより 1 葉片ずつ切り取った．切り取った葉片両面の付着藻類を削ぎ取り，葉面積を計測した．

その後，葉片と付着藻類を 60℃のオーブンで乾燥させ，乾重量を計測した．更に，アマモ地上部およ

び地下部から複数の葉片を別途切取った．アマモ地上部の葉片は上述の高さより採取した．アマモ地

上部・地下部と地上部葉上の付着藻類を分けて乾燥させ，乳鉢で均一にすりつぶした．すりつぶしたサ

ンプルに 1 N 塩酸を滴下して無機炭酸を除去し，蒸留水で中和した後サンプルを凍結乾燥した．これ

らの凍結乾燥試料を用いて，アマモ地上部・地下部ならびに付着藻類の炭素・窒素含量を分析した（NA-

1500，Fisons Instruments Incorporated，MA，USA）． 

 

解析方法 

分析結果に基づき，アマモ地上部，アマモ地下部，アマモ付着藻類バイオマスを区別定量した．網袋

に採取したサンプルの分析結果より，アマモ地上部全バイオマス（“TAZ-B”，アマモ地上部バイオマス

（AZ-B）と付着藻類バイオマス（EMA-B）の合計）とアマモ地下部全バイオマス（“TBZ-B”，アマモ

地下部バイオマスのみ）を定量した．バイオマスは海底 1 m2 当り乾重量（g DW m-2 surface sediment）

として算出した．加えて，アマモ地上部基部より 100 cm，50 cm，0 cm におけるアマモと付着藻類の合

計バイオマスに占める付着藻類のみの重量相対比（E/Z 比）を算出し，月ごとに，各定点における E/Z

比の中央値を求めた．4 月と 10 月（Stn.L1 のみ）のみ，各定点の E/Z 比を他月の分析結果を参考にし

て設定した．月ごとに各定点の TAZ-B と E/Z 比を掛け合わせて EMA-B を定量し，TAZ-B と EMA-B の

差分から AZ-B を求めた．更に，AZ-B，EMA-B，TBZ-B を各サンプルの平均炭素含量を用いて炭素バ
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イオマスに変換した． 

  統計解析は R 3.2.2（R core team 2015）を用いて行った（有意水準：0.05）．加えて，環境・生物デー

タを用いて Principal Component Analyses（PCA）を行った．PCA に表層塩分，表層水温，AZ-B，EMA-

B，TBZ-B を当てはめ，AZ-B，EMA-B，TBZ-B の分布特性を評価した． 

 

 

結 果 

 

塩分と水温 

表層塩分は河口部から湖口部にかけて明瞭に空間増加した．調査期間を通した平均（± S.D.）表層塩

分はそれぞれ 8.11 ± 3.38（Stn.L1），13.55 ± 5.73（Stn.L2），22.99 ± 7.24（Stn.Z8），30.10 ± 3.53（Stn.Z2）

であった．Stn.L1 から Stn.Z2 にかけて，表層塩分の水平差はどの観測月にも> 20.00 であった．各月の

平均表層塩分は 4 月に最も低かった（12.28 ± 10.08（4 月），18.89 ± 9.90（6 月），23.46 ± 9.69（8 月），

21.17 ± 9.31（10 月））．他の月と比較すると，4 月の Stn.L1，Stn.L2，Stn.Z8 における表層塩分はそれぞ

れ 3.81，6.06，13.03 と特に低かった． 

表層水温は表層塩分と比べ安定的に空間分布した．各月の表層水温の水平差は< 5.0°C にとどまった．

平均表層水温は 8 月に最も高まった（6.1 ± 0.7°C（4 月），15.8 ± 2.1°C（6 月），18.7 ± 1.9°C（8 月），12.0 

± 0.9°C（10 月））． 

 

アマモ株数とアマモ地上部・地下部全バイオマス 

株数は月によって Stn.L1 で最も多かったものの，概して

河口部から湖口部にかけて増える傾向であった．アマモ場

内の 3 定点（Stn.L2，Stn.Z8，Stn.Z2）間で株数は有意に異

なり（Kruskal-wallis test，p = 0.03），株数（中央値）は Stn.L2

から Stn.Z2 にかけて 156 shoots m-2 から 411 shoots m-2 と緩

やかに増加した（Fig. 2(a)）．各定点における株数（中央値）

は以下の通り季節変化した：89–267 shoots m-2（Stn.L2)，

111–394 shoots m-2（Stn.Z8），267–744 shoots m-2（Stn.Z2）．

しかしながら，各定点における株数の季節変化は有意では

なかった（Kruskal-wallis test，p = 0.28，0.11，0.18）．コア

マモ場に位置する Stn.L1 の株数は 4 月と 6 月に少なかっ

たが（中央値：111 shoots m-2（4 月），233 shoots m-2（6 月）），

8 月と 10 月のみ全定点のなかでピークに及んだ（中央値：

1,400 shoots m-2（8 月），822 shoots m-2（10 月））． 

調査期間を通して TAZ-B と TBZ-B は河口部から湖口部

にかけて空間増加した．各定点の TAZ-B と TBZ-B（中央

値）はそれぞれ 7–380 g DW m-2，5–75 g DW m-2 であり（Fig. 

2(b)），どちらも 4 定点間で有意に異なった（Kruskal-wallis 
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test，p = 0.08×10-4，0.03×10-4）．各定点の TAZ-B（中央値）は以下の通り季節変動した：3.0–29 g DW m-

2（Stn.L1），29–281 g DW m-2（Stn.L2），45–318 g DW m-2（Stn.Z8），279–488 g DW m-2（Stn.Z2）．各定

点における TAZ-B の季節変動は有意ではなかった（Kruskal-wallis test，p = 0.07，0.14，0.17，0.11)．

TBZ-B（中央値）について，各定点における季節変動は以下の通りであった：2.0–17 g DW m-2（Stn.L1），

7.2–19 g DW m-2（Stn.L2），23–44 g DW m-2（Stn.Z8），38–118 g DW m-2（Stn.Z2）．TBZ-B もまた各定点

において有意な季節変動を示さなかった（Kruskal-wallis test，p = 0.07，0.11，0.38，0.35）．しかしなが

ら，TAZ-B と TBZ-B の季節変化の特徴は定点毎に異なっていた．各定点の TAZ-B と TBZ-B は Stn.Z2

を除き 6 月あるいは 8 月にピークに及んだ． 

 

アマモと付着藻類バイオマスに占める付着藻類重量割合 

調査期間を通して E/Z 比はアマモ株の高さを問わず河口部か

ら湖口部にかけて空間増加した．高さ 100 cm の E/Z 比（中央

値）は Stn.Z8（0.019）を除き湖口部にかけて水平的に高まる傾

向を示した（0.12（Stn.L2）–0.28（Stn.Z2））（Fig. 3(a)）．高さ 50 

cm の E/Z 比は Stn.L1 で 0.027 にとどまり Stn.Z2 にかけて 0.19

まで増加した．高さ 0 cm の E/Z 比もまた Stn.L1 から Stn.Z2 に

かけて空間増加した（< 0.010（Stn.L 1）–0.10（Stn.Z2））．変動の

勾配は異なるものの，全定点において，高さ 0 cm から 100 cm

にかけて E/Z 比（中央値）は鉛直増加した．定点毎に E/Z 比の

中央値を求め，EMA-B の定量に利用した（Table 1）． 

E/Z 比は調査定点・アマモ株の高さを問わずアマモ葉面積当

り付着藻類の増加に伴い有意に高まった．アマモ葉面積当り付

着藻類は 0.021–32 g DW m-2 leaf surface の間で変動し，8 月に低

下する傾向であった（Fig. 3(b)）．全調査定点・アマモ株の高さ

を通して，アマモ葉面積当り付着藻類と E/Z 比の間には有意な

相関関係があった（r = 0.93，p < 0.05）． 

 

付着藻類バイオマス 

EMA-B は河口部から湖口部にかけて空間増加し，TAZ-B に

占める EMA-B の量的割合も空間的に高まった．調査期間を通

して EMA-B は 4 定点間で有意に異なった（Kruskal-wallis test，

p = 0.09×10-5）（Fig. 4(a)）．EMA-B（中央値）は Stn.L1 で最も低

く（0.088 g DW m-2），Stn.Z2 にかけて 3 オーダー空間増

加した（90 g DW m-2）．EMA-B は Stn.L1 において TAZ-

B のわずか 1%を占め，StnL2 では 10%，Stn.Z8 では 7%，

Stn.Z2 では 24%を占めた．各定点の EMA-B（中央値）

は以下の通り季節変化した：0.03–0.97g DW m-2（Stn.L1），

2.7–28 g DW m-2（Stn.L2），4–17 g DW m-2（Stn.Z8），43–
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145 g DW m-2（Stn.Z2）（Fig. 5）．各定点の EMA-B の季節変動は有意ではなかったが（Kruskal-wallis test，

p = 0.06，0.14，0.26，0.09)，どの定点でも EMA-B は 6 月，8 月に減少した． 

  AZ-B もまた調査期間を通して河口から湖口にかけて空間増加した．AZ-B（中央値）は 4 定点間で有

意に空間変化し（Kruskal-wallis test，p = 0.04），湖口に向けて増加した（Fig. 4(a)）． 各定点の AZ-B（中

央値）は以下の通り季節変動した：3.0–28 g DW m-2（Stn.L1），26–253 g DW m-2（Stn.L2），41–302 g DW 

m-2（Stn .Z8），2 10–343 g DW m-2（Stn.L2）（Fig. 5）．しかしながら，AZ-B の季節変動はどの定点でも

有意ではなかった（Kruskal-wallis test，p = 0.07，0.09，0.17，0.28）．Stn.Z2 を除き，各定点の AZ-B は

6 月，8 月にピークに達した． 

1 株当りアマモ地上部・地下部バイオマスは河口部から湖口部にかけて増加したものの，1 株・1 m

当りアマモ地上部バイオマスはアマモ場内の 3 定点間で安定していた．定点ごとに月変動したものの，

1 株当りアマモ地上部バイオマス（中央値）は調査期間を通して 0.024 g DW shoot-1（Stn.L1）から 1.1 g 

DW shoot-1（Stn.Z2）まで空間増加し，1 株当りアマモ地下部バイオマスも同様の傾向を示した（0.013 

g DW shoot-1（Stn.L1）–0.18 g DW shoot-1（Stn.Z2））（Fig. 4(b)）．各定点のアマモ平均葉長より（0.30 m

（Stn.L1），1.0 m（Stn.L2，Stn.Z8)，1.5 m（Stn.Z2）），1 株・1 m 当りアマモ地上部バイオマス（中央値）

は Stn.L1 で明瞭に低く（0.081 g DW shoot-1 m-1 leaf length），Stn.L2，Stn.Z8，Stn.Z2 で高く 3 定点間で

安定していた（0.51–0.71 g DW shoot-1 m-1 leaf length）． 
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PC A を通して，風蓮湖におけるアマモとアマモ付着藻類バイオマスは環境の空間変化に影響を受け

て変動することが示された．PCA の第一軸（PC1）の寄与率は 66%，第二軸（PC2）の寄与率は 25% と

なり，合わせると 91%であった（Fig. 6）．PC1 は同軸で表層塩分の変動が示されていたことから，“環

境の空間変化”を示す軸と判断された．実際に，高塩分な定点：Stn.Z2 のデータは PCA 図の左に位置し

た．最も河口部に近い Stn.L1 のデータは PCA 図の右に位置した．一方，PC2 は同軸で表層水温が変動

していたことから，“環境の季節変化”を示す軸とみられた．実際に，高水温期：6 月，8 月のデータは

Stn.Z2 を除く全定点について PCA 図の下方にプロットされた． 

 

アマモと付着藻類の炭素・窒素含量 

  付着藻類の炭素・窒素含量は明瞭な空間増加を示した．付着藻類の平均炭素・窒素含量は河口部から

湖口部にかけて増加した：29–155 mg C g-1 DW，4.5–22 mg N g-1 D W（Fig. 7(a)）．付着藻類の C/N 比は
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約 7–9 であり，空間的に安定していた．アマモ地上部の炭素含量は 4 定点間で 289（Stn.L1）–306（Stn.Z2）

mg C g-1 DW と安定していた．アマモ地上部の窒素含量は Stn.L1 で最も高く（33 mg g-1 DW），湖口部

にかけて減少した．アマモ地下部の炭素・窒素含量はアマモ地上部と比べ低く，4 定点間の空間変動は

小さかった．アマモ地上部，地下部の C/N 比は約 11–15，20 であった．アマモ地上部の C/N 比は Stn.L1

から Stn.Z2 にかけて高まった． 

 

アマモと付着藻類の炭素バイオマス 

  AZ-B，EMA-B，TBZ-B 炭素バイオマスは河口部から湖口部にかけて空間増加し，EMA-B の TAZ-B

に占める量的割合は Stn.Z2 で最も高まった．調査期間を通して，AZ-B 炭素バイオマス（中央値）は河

口部から湖口部にかけて以下の通り空間変動した：4.5–101 g C m-2（Fig. 7）．TBZ-B 炭素バイオマス（中

央値）もまた Stn.L1 で最も低く，Stn.Z2 にかけて増大した（1.5（Stn.L1）–22（Stn.Z2）g C m-2）．EMA-

B 炭素バイオマス（中央値）は Stn.L1 において< 0.010 g C m-2 であったが Stn.Z2 にかけて緩やかに増加

した（0.36（Stn.L2）–11（Stn.Z2）g C m-2）．AZ-B，EMA-B，TBZ-B 炭素バイオマスは 4 定点間で有意

に空間変動した（Kruskal-wallis test，p = 0.01，0.04×10-1，0.05×10-1）．TAZ-B 炭素バイオマスに占める

EMA-B 炭素バイオマスの割合は河口部から湖口部にかけて増大した：0.11%（Stn.L1），1.5%（Stn.L2），

4.4%（Stn.Z8），9 .8%（Stn.Z2）． 
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考 察 

 

  調査を通して，AZ-B，EMA-B，TBZ-Z がいずれも河口部から湖口部にかけて空間増加することを同

時に明らかにすることが出来た．本研究において各定点の表層塩分は 8.11 ± 3.38（Stn.L1）から 30.10 ± 

3.53（Stn.Z2）と大きく空間変動し，風蓮湖における物理化学環境の空間分布を明瞭に示した．このと

き，アマモ株数，TAZ-B，TBZ-B はいずれも明瞭に空間増加した（Fig. 2(b)）．TAZ-B と E/Z ratio より，

EMA-B が河口部から湖口部にかけて 0.088–90 g DW m-2 と増大することを実際に突き止めることがで

きた（Fig 4(a)）．まずは，本研究で得られた E/Z 比の水平・鉛直変動より考察を進めていく． 

 

アマモと付着藻類バイオマスに占める付着藻類重量割合の空間変化 

河口部から湖口部にかけての E/Z 比の水平増加は，アマモ株の葉齢（葉長）の増加に伴い引き起こ

されていた．本研究で得られた E/Z 比は過去の知見と整合的であった：0.17–0.52（Penhale 1977，Uku 

& Björk 2001）．アマモ葉面積当り付着藻類（0.021–32 g DW m-2 leaf surface）もまた過去の知見と整合し

（0.1–21.4 g DW m-2 leaf surface，Heijs 1984，Heijs 1987），E/Z 比は葉面積当り付着藻類の増加によって

有意に高まることが確認できた（Fig. 3(b)）．調査期間を通して，E/Z 比（中央値）は Stn.L1 から Stn.Z2

にかけて 0.12 から 0.28 まで増加した（Fig. 3(a)）．この関係にはアマモの葉齢が関与していると推察さ

れた．過去に，E/Z 比を高める葉面積当り付着藻類は葉齢と共に増加することが報告されている（Jakobs 

et al. 1983，Heijs 1984，Heijs 1985a）．本研究において，風蓮湖の 1 株当りアマモ地上部バイオマスは

Stn.L1 から Stn.Z2 にかけて 0.024 g DW shoot-1 から 1.1 g DW shoot-1 と増加した（Fig. 4(b)）．このとき，

1 株・1 m 当りアマモ地上部バイオマスはアマモ群落内の 3 定点間で高く安定していたことから（0.51–

0.71 g DW shoot-1 m-1 leaf length），1 株当りアマモ地上部バイオマスの空間増加は主に葉の伸長によるも

のであり，葉幅・葉厚の変動によるものではないと考察された．汽水域では，上流より下流において高

葉齢かつ葉の長い海草群落が形成される（Miller et al. 2005）．著者らは汽水域上流において低葉齢かつ

葉の短い海草が繁茂し，急速に群落を形成することによって低光量環境における高枯死率の影響を抑

制していると指摘した．風蓮湖では，光減衰係数（中央値）が河口部から湖口部にかけて 1.5–0.6 m-1

（最大値：4.5 m-1（Stn.L1），1.2 m-1（Stn.L16）．2011 年～2014 年：4 月～12 月の定期調査データより算

出）と空間減少することが観測されている（Tsuji et al. in prep.）．以上より，アマモの葉齢（葉長）が河

口部から湖口部にかけて空間増加し，Stn.Z2 では 4 定点中最も高葉齢かつ葉長の長いアマモ株が繁茂

したため，結果として E/Z 比の水平増加を引き起こしたと考察された． 

各定点における E/Z 比の鉛直増加はアマモの生長特性によるものとみられた．各定点の E/Z 比（中

央値）は地上部基部から末端にかけて鉛直増加した：< 0.010–0.027（Stn.L1），0.031–0.13（Stn.L2），0.034–

0.16（Stn.Z8），0.096–0.28（Stn.Z2）（Fig. 3(a)）．E/Z 比の鉛直増加には海草の生長特性が関与している

ものとみられた（Jakobs et al. 1983，Heijs 1985a）．Jakobs et al. (1983)は，付着藻類の被覆度は海草地上

部末端においてしばしば 100%を上回り，付着藻類は海草地上部末端から基部にかけて鉛直的に分布を

広げることを報告した．付着藻類は若葉末端に付着し，基部にかけて分布を広げる．このとき，付着藻

類は若葉基部において隣接する高齢葉に物理的に阻害され繁茂することができない（Jakobs et al. 1983）．

本研究においてもアマモ葉面積当り付着藻類と E/Z 比の有意な相関関係がみられ（Fig. 3(b)），Jakobs et 

al. (1993)と同様に，E/Z 比の鉛直分布が海草の生長特性を反映していることを示唆した． Stn.Z8 では
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高さ 100 cm の E/Z ratio が低く（Fig. 3(a)），アマモ葉面積当り付着藻類には季節変化が見られた（Fig. 

3(b)）．これらはアマモ場内の非均一な捕食圧によるものと考察された（Jakobs et al. 1983）． 

 

アマモとアマモ付着藻類バイオマスの空間分布と要因 

TAZ-B と E/Z ratio より，EMA-B の空間増加を定量的に明らかにすることができた．本研究を通し

て，EMA-B は河口部から湖口部にかけて 3 オーダー増加した：0.088–90 g DW m-2（Fig. 4(a)）．既存の

研究知見より，EMA-B は 0.1–5.7 g DW m-2（Papua New Guinea，Heijs 1987b），2.1–202 g DW m-2（San 

Juan Islands（WA，USA），Nelson & Waaland 1997），5–234 g DW m-2（Yaquina Bay（OR，USA），Kentula 

& Dewitt 2003）と報告されている．Kentula & Dewitt (2003)は塩分の空間増加（塩分の変動範囲：ca. 25–

35）とアマモ被覆度の空間増加に伴い付着藻類の被覆度もまた空間増加したと述べた．著者らは付着

藻類の被覆度と河口部にかけて高まる水中の濁度・光減衰との間に負の相関関係があることを示した．

本研究で得られた結果は上述した過去の知見と整合的であったことに加え，本研究を通してより大き

な塩分の空間変動：< 10–> 30 を有する汽水域における EMA-B の空間分布を明らかにすることができ

た． 

風蓮湖における AZ-B の空間変化は，光条件や表層塩分といった環境条件の空間変動に伴って引き

起こされたものと示唆された．調査期間を通して，AZ-B（中央値）は河口部から湖口部にかけて 6.9–

326 g DW m-2 と空間増加した（Fig. 4(a)）．アマモとコアマモの AZ-B は ca. < 100–> 500 g DW m-2（Duarte 

& Chiscano 1999，Clausen et al. 2014），ca. 40–170 g DW m-2（Harrison 1982，Kaldy 2006）と報告されて

おり，本研究の結果は過去の知見と整合的であった．本研究における各調査定点の水深はいずれも平

均 1.0 m と浅かったものの，光減衰の空間変動が AZ-B の分布に影響を与えたものと考えられた（Kentula 

& Dewitt 2003）．光，水温条件に加え（Barko et al. 1986, Duarte 1991），塩分もまた海草の分布に影響を

及ぼす（Nejrup & Pedersen 2008，Salo et al. 2014）．Nejrup & Pedersen (2008)は低塩分（< 10–15）下にお

いて海草の枯死率が 6 倍高まり，葉の分枝・形成が 40–60%抑制されることを実験的に明らかにした．

Salo et al. (2014) は，海草の伸長速度が低塩分・高塩分（塩分：6，20）両条件下において塩分の低下に

伴い低下したことを報告した．したがって，AZ-B は光条件と塩分の影響を受けて河口部から湖口部に

かけて空間増加し，河口部では低葉齢かつ葉長が短いアマモ株が繁茂するものと考察された（Fig. 4）．

各月の表層水温の水平差は< 5.0°C であり，AZ-B の空間分布に対する影響は小さいものと判断された．

本調査を通して Stn.Z2 における AZ-B の季節的ピークを確認することはできなかったものの，AZ-B は

季節的に 6 月や 8 月に最も高まり（Fig. 5），このような季節変動特性は過去の知見と整合した（Nelson 

& Waaland 1997，Hasegawa et al. 2003，Kentula & Dewitt 2003）． 

本研究の結果は，風蓮湖における物理化学環境の空間変動がアマモとアマモ付着藻類の分布に大き

な影響を及ぼし，結果として汽水域におけるアマモとアマモ付着藻類の空間変動が季節変動を上回る

トレンドであることを示唆した．実際に，PCA では AZ-B，EMA-B，TBZ-B がいずれも“環境の空間変

化”に沿って変動した（Fig. 6）．しかしながら，各者の季節変動についても PCA に示すことができた．

風蓮湖においても，過去の知見と同様に AZ-B が夏季にピークに達した（Nelson & Waaland 1997，

Hasegawa et al. 2003，Kentula & Dewitt 2003）．EMA-B は夏季に低下する傾向を示し，夏季の環境条件や

捕食圧の影響によるものと考えられた（Jakobs et al. 1983）． 
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アマモとアマモ付着藻類炭素バイオマスの空間分布：汽水域生物生産における役割 

AZ-B，EMA-B，TBZ-B は，炭素ベースで定量しても河口部から湖口部にかけて明瞭な空間増加を示

した．EMA-B 炭素バイオマスは Stn.L1 から Stn.Z2 にかけて 3 オーダー高まった：< 0.01 to 11 g C m-2

（Fig. 7(b)）．TAZ-B 炭素バイオマスに占める EMA-B 炭素バイオマスの割合は過去の知見と整合的で

あり（1–68%，Moncreiff et al. 1992），4 定点間で 0.11–9.8%と変動した．このとき，付着藻類炭素・窒

素含量はアマモ地上部と比較して低かったため（Fig. 7(a)），TAZ-B 炭素バイオマスに占める EMA-B 炭

素バイオマスの割合は乾重量を用いて算出した結果と比べ低下した（最大 10%）．付着藻類炭素・窒素

含量は C/N 比：8 の状態で空間変動した．付着藻類の C/N 比は過去の知見と整合的し（8–11，Hasegawa 

et al. 2007），植物プランクトンの C/N 比をわずかに上回った（6.6，Redfield et al. 1963）．付着藻類炭素・

窒素含量の空間増加については付着藻類細胞密度を反映したものと考えられ，実際に，付着藻類細胞

密度は Stn.L1 から Stn.Z2 にかけて 1 オーダー増加した（ca. 0.37×108–1.3×108 cells g DW-1，Tsuji et al. in 

prep.）．一方，アマモの C/N 比は過去の知見と比べ低く（20–30，Fourqurean et al. 1997，Hasegawa et al. 

2007），河口部にかけて低下した．アマモの C/N 比は河川水を通して供給された高濃度の栄養塩の影

響を受けたものと考察された（Fourqurean et al. 1997）． 

汽水域における食物網の空間変化に関する知見は蓄積されつつあるが，汽水域の基礎生産者が空間

的に動的な食物網を支えることができているのか，定量的解明は十分ではない（Moncreiff & Sullivan 

2001）．本研究で得られたアマモとアマモ付着藻類バイオマスの空間変動に関する新たな知見は汽水域

の生物生産構造，ひいては物質循環の理解に不可欠であり，汽水域生態系モデリングや保全に大きく

寄与するものである． 
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第 4 章 

風蓮湖における微細藻類バイオマスの空間変動：植物プランクトン，底生微細藻類， 

付着藻類の同時定量に基づいた多面的評価 

 

 

はじめに 

 

  汽水域生態系は，植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類から構成される多様な微細藻類群集に

よって特徴づけられる．河川水流入，風による鉛直混合，潮位変動といった汽水域特有のメカニズムが

表層水に栄養塩を供給し，植物プランクトン（“PPL”）の増殖を促進する （Mann 2000）．水深が浅い

ために底層まで光が到達し，汽水域海底には干潟や塩性湿地と同様に底生微細藻類（“BMA”）が繁茂

する（MacIntyre et al. 1996）．海底には沈水性顕花植物や大型藻類も生息し，海草葉上に付着藻類（“EMA”）

が生息・繁茂する（Potapova 2011）．本研究では，BMA と EMA を総じて“MPB”と称する． 

PPL，BMA，EMA はいずれも汽水域生物生産において重要な役割を持つ．PPL は基礎生産が高く

（Cloern et al. 2014），生物生産を支える主要基盤である（Cloern & Dufford 2005）．近年，BMA の基礎

生産も PPL に匹敵することが明らかとなってきた（Cahoon & Cooke 1992，Gillespie et al. 2000）．BMA

は堆積物食者の重要な餌資源である（De Jonge & Van Beusekom 1992）．EMA は海草基礎生産の 50%以

上を占め（Moncreiff et al. 1992），海草群落の上位捕食者に好んで捕食され，生物生産を支えている

（Klumpp et al. 1992）． 

  懸濁態底生系微細藻類もまた，汽水域生物生産を支えている．底生微細藻類と付着藻類は付着基質

から剥離して水柱に懸濁し（“懸濁態底生系微細藻類（SMPB）”）， 濾過食者の餌資源としても機能す

る（Kasim & Mukai 2009，Komorita et al. 2014）．SMPB は水柱積算クロロフィル a（Chl.a）の< 60%（De 

Jonge & Van Beusekom 1992），水柱積算粒状有機炭素（POC）の 48%を占める（Suga et al. 2011）． 

しかしながら，汽水域における PPL，BMA，EMA，ならびに SMPB のバイオマスについて十分な同

時定量評価は行われてこなかった．現在まで，汽水域の全基礎生産・全バイオマスに着目した研究は十

分に蓄積されていない（Moncreiff et al. 1992，Conde et al. 1999，Borum & Sand-Jensen 1996，Havens et al. 

2001）．更に，全基礎生産の検討に当たり，水中の SMPB を対象に含めた研究や，あるいは PPL と SMPB

を定量的に区別した研究知見は極めて乏しい．結果として，汽水域における物理化学環境の空間変動

を反映し，また空間的に多様な食物網構造の基盤として重要である，各微細藻類バイオマスの空間分

布に関する理解は遅れている（Cloern 1996，Boynton & Kemp 2008，Deegan & Garritt 1997，Kanaya et al. 

2007）．微細藻類バイオマスの空間分布に関する情報は汽水域の食物網構造・生物生産の理解に寄与し，

汽水域の持続的利用に寄与するものである． 

風蓮湖は汽水域共通の特性：物理化学環境の空間変動と多様な微細藻類群集を有し，微細藻類バイ

オマスの包括的理解に適した海域である．風蓮湖は北海道東部に位置する半閉鎖性汽水湖である．風

蓮湖は表層塩分をはじめとする水質の大きな空間変化が特徴的な湖であり，表層塩分は河口から湖口

にかけて 2.8–32.5 と空間増加する（門谷ほか 2011）．風蓮湖の集水域には酪農地帯が広がり，湖内に人

為起源の栄養塩が負荷されている．門谷ほか (2011)は，溶存無機窒素（DIN：硝酸態窒素，亜硝酸態窒

素，アンモニア態窒素の合計）が流入河川内で高く（6.2–121 µmol L-1），湖口にかけて空間低下するこ
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とを示した（0.61–4.7 µmol L-1）．リン酸態リンとケイ酸態ケイ素についても同様の空間低下を報告した

（0.50–2.0 ~ 0.33–0.56 µmol L-1，~100–600 ~ 10–20 µmol L-1）．これらの人為起源栄養塩は PPL に取り込

まれ，PPL は表層塩分 10–20 において活発に増殖する（門谷ほか 2011）．加えて，平均水深が澪筋を除

き 1.0 m と浅いために，湖全域・全層が有光層である（Tsuji et al. in prep.）．澪筋を除く浅い水域の堆積

物表層には BMA が繁茂し，堆積物表層の微細藻類バイオマスが水中積算微細藻類バイオマスを 2–3 倍

上回る（Tsuji & Montani 2016）．湖内の水深が浅い水域に広がるアマモ場には EMA も繁茂している． 

  本研究では，水柱の PPL と SMPB を定量的に区別した上で，風蓮湖の水柱，堆積物表層，アマモ葉

上における微細藻類バイオマスの空間分布について同時評価を試みた．風蓮湖では BMA と EMA は

PPL より大型であることが予想された．大型の BMA と EMA は堆積物表層とアマモ葉上の微細藻類バ

イオマスを高め，両生息域の微細藻類バイオマスは水柱積算微細藻類バイオマスを上回ると予想され

た．BMA，EMA は水柱に再懸濁し，SMPB が水柱積算微細藻類バイオマスをも支えていると考えられ

た．堆積物表層の積算微細藻類バイオマスは，光環境が空間的に安定しているため，空間的に安定した

分布を示すと予想された．一方，アマモ葉上の微細藻類積算バイオマスは河口部から湖口部にかけて，

アマモバイオマスとともに空間増加すると考えられた．水柱では水理構造や栄養塩の空間変化の影響

を受け，PPL バイオマスが塩分 10–20 においてピークに達するとみられた．一方，海底に BMA，EMA

が広く繁茂するため，SMPB は湖全域に広く，安定的に分布するものと予想された． 

 

 

材料と方法 

 

調査方法 

風蓮湖（43°19’46.5”N，145°15’27.8”E）は北

海道東部の根室湾に面する汽水湖である

（Fig. 1）．湖面積は約 58 km2 である．湖は沿

岸に沿って東西に細く広がり，湖南東部に開

く 2 湖口から海水が流出入する．潮位差は

0.20–0.35 m である（萩野ほか 1980）．主要 3

河川（風蓮川，ヤウシュベツ川，ポンヤウシ

ュベツ川）が湖北西部から湖内に流入する．

湖内の平均水深は澪筋を除き約 1.0 mであり，

水深は湖口にかけて深くなる（最大水深：11 

m）．湖内は 12 月から 3 月にかけて結氷する． 

2015 年 4 月，6 月，8 月，10 月の各月 1 回，

下げ潮時～干潮時に調査を実施した．湖内に

7 定点を設け（Stn.L1，Stn.L2，Stn.L5，Stn.L7，

Stn.L8，Stn.L14，Stn.L16），各定点で水質観測

と表層水・底層水の採取を行った（Fig. 1）．

加えて，湖内 7 定点で堆積物表層を採取し
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（Stn.L1，Stn.L2，Stn.L5，Stn.L7，Stn.L8，Stn.Z2，Stn.Z8），4 定点でアマモを採取した（Stn.L1，Stn.L2，

Stn.Z8，Stn.Z2）．各定点では船上から多項目水質計（YSI 6600，YSI Incorporated，OH，USA）を降ろ

し，塩分と水温を鉛直観測した．表層水は直接 1 L ポリエチレンボトルにボトル採水した．船上から採

水ポンプを降ろして海底より 10 cm の位置に固定し，底層水もボトルに採取した．更に，エクマンバ

ージ採泥器（5141-BW，RIGO Co. Ltd，Tokyo，Japan）を海底に降ろして海底堆積物を採取し，船上に

運び上げた．船上ではプラスチックシリンダー（直径 3 cm）を堆積物に差し込み堆積物表層（層厚：

0–0.5 cm）を 10 回サブサンプリングし，採取したサブサンプルを 1 つのプラスチック袋に採集して 1

サンプルとした．Stn.Z8 と Stn.Z2 では 8 月のみ堆積物表層を採取した．加えて，ダイバーが各定点で

ランダムにアマモ 5 株を採取しプラスチック袋に保存した．サンプルは採取後直ぐに冷暗保存された． 

 

処理・分析方法 

  表層水・底層水，堆積物表層，アマモ葉上の微細藻類細胞を計数した．サンプルの採取後 12 時間以

内に，表層水・底層水（100–200 mL），堆積物（0.1–0.6 g wet weight（WW））を懸濁させた濾過海水（200 

mL），付着藻類（0.1–0.5 g WW）を懸濁させた濾過海水（50 mL）に酸性ルゴール液を加え細胞を固定

した（Edler & Elbrächter 2010）．各固定サンプルを 48 時間以上暗所に静置し，粒状物質を完全に沈澱さ

せた．このとき，上澄みを細いポリエチレンチューブでゆっくりと除去し，濃縮サンプルを作製した

（10 mL）．これらの濃縮サンプルを遠心分離処理し（3,000 × g，15 分間），粒状物質と上澄みを分離し

た．計数前に上澄みを除去して最終濃縮サンプルを作製した（1–7 mL）．最終濃縮サンプルをよく撹拌

し，血球計算盤（TATAI，FUJIRIKA Incorporated，Osaka，Japan）と光学顕微鏡を用いてサンプル 2.5 mm3

あたりの細胞数を計数した． 

光合成色素を有し，かつ細胞質の 3 分の 2 以上が残存した細胞を生細胞とみなして計数対象とした．

光合成色素を持たないか，あるいは細胞質のほぼ全てが壊れた細胞（死細胞）や葉片に付着した細胞は

計数対象外とした．福代ほか (1990)，千原・村野 (1997)，山岸 (1999)，小林ほか (2006)に基づいて種

同定を行った．種レベルまで同定できなかった種には sp. あるいは sp. 1 or 2 を付記した．複数種を含

むと考えられた種には spp.を付した． 

出現した各種を PPL，BMA，EMA に分類した．上述の文献に基づき，生活史の多くを水柱で過ごす

種を PPL に分類した．なお，tychoplankton は PPL に含めた（Vos & De Wolf 1993）．Prorocentrum は風

蓮湖の堆積物中に出現しなかったため，PPL に分類された（Tsuji et al. in prep.）．堆積物表層や海草葉

上にのみ生息する種は BMA もしくは EMA に分類された．この他，水柱と堆積物表層の両域に生息す

る種は，本研究期間に風蓮湖の堆積物あるいはアマモ葉上に出現した種に限り，BMA もしくは EMA

に分類された（Tsuji et al. in prep.）． 

続いて，各種の細胞炭素含量を求めた．計数時の写真よりランダムに各種 1 細胞を選別し，細胞各

径を計測して細胞体積を算出した（宮井ほか 1988，Montagnes 1994，Hillebrand et al. 1999）．Menden-

Deuer & Lessard (2000)に基づき，各種の細胞炭素含量を細胞体積より求めた．各種の細胞密度に細胞炭

素含量を掛けあわせ，各種の炭素バイオマスを定量した． 

 

解析方法 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上の微細藻類積算細胞数，微細藻類積算バイオマスを求めた．水深を
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1.0 m と仮定し，台形法に基づいて，各定点の表層水・底層水の微細藻類密度（cells L-1）より水柱積算

細胞数（cells m-2）を算出した．堆積物表層の微細藻類密度（cells g-1 DW），含水率より求めた間隙水堆

積，堆積物粒子の密度（2.5 g cm-3，Montani et al. 2003）より，堆積物表層積算細胞数（cells m-2）を算

出した．このとき，堆積物層厚を 5 mm と仮定した．更に，アマモ葉上の積算細胞数（cells m-2）はア

マモ葉上の微細藻類密度（cells g-1 DW）と EMA バルクバイオマス（g DW m-2，Tsuji et al. in prep.）を

掛け合わせて算出された．水柱，堆積物表層，アマモ葉上の積算細胞数と出現種の細胞炭素含量より，

3 生息域における積算バイオマス（mg C m-2）を区別定量した． 

細胞数・バイオマスデータは，表層塩分を指標として Group A～Group G に分類された．各グループ

の表層塩分は以下の通りとした：Group A: 0.00–4.99，Group B: 5.00–9.99，Group C: 10.00–14.99，Group 

D: 15.00–19.99，Group E: 20.00–24.99，Group F: 25.00–29.99，Group G: 30.00–34.99．Venice system (1958)

を採用し，Group A（0.00–4.99）を oligohaline，Groups B–D（5.00–19.99）を mesohaline，Groups E–F（20.00–

29.99）を polyhaline，Group G（30.00–34.99）を euhaline と定義した．水柱の PPL，SMPB 優占種の空間

分布についても検討した．細胞数が全細胞数の> 2.0%（調査期間を通した中央値）を占め，かつ 3 か月

以上において出現した種を優占種と定義した．各優占種の細胞数も，上述の通り Group A～Group G に

分類した． 

 

 

結 果 

 

塩分と水温 

  塩分は河口部から湖口部にかけて明瞭に空間変動した．主要 4 定点の平均（± S.D.）表層塩分は 8.11 

± 3.38（Stn.L1），13.55 ± 5.73（Stn.L2），22.99 ± 7.24（Stn.L14），30.10 ± 3.53（Stn.L16）であった．どの

観測月にも，表層塩分の Stn.L1-Stn.L16 間の水平差は> 20.00 であった．他 3 定点における平均表層塩

分は 12.58 ± 7.07（Stn.L5），13.96 ± 5.65（Stn.L7），16.56 ± 7.01（Stn.L8）であった．底層塩分も Stn.L1

で最も低く（13.17 ± 3.67），Stn.L16 にかけて増加した（31.20 ± 2.49）．これら 2 定点間の底層塩分の水

平差は 14.92–21.50 であった．他 3 定点の平均底層塩分は 15.67 ± 5.29（Stn.L5），15.62 ± 3.65（Stn.L7），

19.03 ± 5.38（Stn.L8）であった．塩分は上流域において 3.87 ± 2.74，下流域において 2.86 ± 3.60 鉛直増

加した． 

表層水温は表層塩分と比べ空間的に安定していた．Stn.L1-Stn.L16 間の表層水温の水平差はいずれの

観測月にも< 5.0°C であった．主要 4 定点の平均表層水温は 8 月に最も高まり（6.2 ± 0.6°C（4 月），16.9 

± 2.0°C（6 月），19.3 ± 1.5°C（8 月），11.8 ± 0.7°C（10 月）），平均底層塩分も同様の傾向であった（6.0 

± 1.0°C（4 月），16.6 ± 1.9°C（6 月），19.2 ± 1.7°C（8 月），12.0 ± 0.6°C（10 月））．全定点を通して水温

の鉛直変動は< 1.0°C であった． 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上の積算細胞数 

  水柱，堆積物表層，アマモ葉上の積算細胞数およびその空間分布はそれぞれ異なっていた．7 グルー

プを通して，各生息域の積算細胞数はそれぞれ下記の範囲で変動した：4.3 × 108–5.2 × 109 cells m-2（水
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柱），8.2 × 108–4.9 × 109 cells m-2（堆

積物表層），6.6 × 105–2.2 × 1010 cells 

m-2（アマモ葉上）（Fig. 2）．どのグ

ループでも PPL が水柱積算細胞数

の>75%を構成した．BMA と EMA

は，それぞれ堆積物表層とアマモ

葉上における積算細胞数の> 70%

を占めた．積算細胞数は 3 生息域

間 で 有 意 に 異 な っ た （ Kruskal-

wallis test，p = 0.04 × 10-1）．水柱積

算細胞数は Group A～Group C に

おいて豊富であった．これら 3 グ

ループにおける水柱積算細胞数

（中央値）は以下の通りであった：1.3 × 109 cells m-2（Group A），2.9 × 109 cells m-2（Group B），1.2 × 109 

cells m-2（Group C）．堆積物表層の積算細胞数は Group A～Group G にかけて安定的に分布し，中央値は

2.5 × 109 cells m-2（Group D）–3.7 × 109 cells m-2（Group E）の間で変動した．一方，アマモ葉上の積算細

胞数は Group B から Group G にかけて明瞭に増加した．アマモ葉上の積算細胞数（中央値）は Group B

で 2.5 × 106 cells m-2 と低く，Group G にかけて 5.8 × 109 cells m-2 まで空間増加した． 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上の優占種細胞数 

  調査を通して全 35 種を同

定し，各種を PPL，BMA，EMA

に分類した．PPL は珪藻類，

ディクテイオカ藻類，渦鞭毛

藻類，あるいはユーグレナ藻

類に属した．BMA と EMA は

珪藻類に属する種のみで構

成された． 

  水柱の PPL 優占種積算細

胞数は SMPB 優占種積算細胞

数を上回った．本研究では

Skeletonema spp.，Heterokapsa 

triquetra，Prorocentrum sp.の 3

種が PPL 優占種であった．7

グループを通して，各種の積

算細胞数は次の範囲で変動

した：5.0 × 106–2.0 × 109 cells 

m-2（Skeletonema spp.），1.0 × 
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106–1.4 × 1010 cells m-2（H. triquetra），2.0 × 106–2.2 × 109 cells m-2（Prorocentrum sp.）（Fig. 3）．SMPB 優

占種は Cocconeis spp.と Melosira varians であった．これら 2 種の積算細胞数は 7 グループ間で下記の範

囲で変動した：1.0 × 106–2.1 × 108 cells m-2（Cocconeis spp.），1.0 × 106–4.0 × 107 cells m-2（M. varians）

（Fig. 3）． 

  水柱の SMPB 優占種の空間分布は PPL 優占種と異なる傾向であった．PPL 優占種はそれぞれ異なっ

た塩分においてよく出現した（Fig. 3）．Skeletonema spp.積算細胞数は Group C で最も少なく（中央値：

1.3 × 108 cells m-2），Group G にかけて増加した（中央値：3.2 × 108 cells m-2）．H. triquetra と Prorocentrum 

sp.の積算細胞数はそれぞれ Group C（中央値：2.5 × 109 cells m-2），Group D（中央値：6.1 × 108 cells m-

2）にでピークに達した．一方，SMPB 優占種は 7 グループを通して広く安定的に分布した（Fig. 3）．

Cocconeis spp.は Group A でよく出現したが，7 グループ全てに出現した． 本種の積算細胞数（中央値）

は Group A～Group G の間で 1.5 × 106–7.3 × 107 cells m-2 であった．M. varians も Group A～Group E にか

けて広くかつ安定的に分布し，本種の積算細胞数（中央値）は Group A から Group E の間で 2.0 × 106–

1.2 × 107 cells m-2 であった． 

  アマモ葉上と堆積物表層でも Cocconeis spp.と M. varians がそれぞれ優占し，両者の積算細胞数は水

柱の優占種各種の積算細胞数と同程度であった．7 グループを通してアマモ葉上と堆積物表層の

Cocconeis spp.と M. varians の積算細胞数（中央値）はそれぞれ 4.7 × 105–2.0 × 109 cells m-2，1.2 × 108–3.0 

× 109 cells m-2 の間で変動した（Fig. 4）． 

アマモ葉上と堆積物表層の優占種は異なる空間変動を示した．アマモ葉上では，Cocconeis spp.の積

算細胞数が Group B から Group F にかけて 1.9 × 109 cells m-2（中央値）まで高まった．一方，堆積物表

層では M. varians の積算細胞数は Group A～Group G を通して安定的に分布し，Group D で 1.7 × 109 cells 

m-2（中央値）に及んだ（Fig. 4）． 

 

 

植物プランクトン，底生微細藻類，付着藻類の細胞体積 

  BMA あるいは EMA 各種の細胞体積は，概して PPL 種よりも大型の傾向であった．細胞体積はこれ

ら 3 微細藻類群間で有意に異ならなかったものの（Kraskal-wallis test，p = 0.66），BMA と EMA のうち

複数種の細胞体積が 1.1× 106–1.1 × 107 µm3 cell-1 に達した．更に，2.5 × 104 µm3 cell-1 を上回った大型種

の多くが Melosira varians をはじめとする BMA や EMA 種によって構成された（Fig. 5）． 

水柱では小型の PPL 種がよく出現・優占し，堆積物表層やアマモ葉上では大型の BMA と EMA が優
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占した．調査期間を通した，水

柱積算細胞数に占める各種の

積算細胞数対割合より，水柱で

は小型の PPL が優占し，時に積

算細胞数相対割合が 20%を上

回った（Fig. 5）．堆積物表層や

アマモ葉上では，大型の BMA

や EMA の積算細胞数相対割合

が高い傾向がみられた． 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上

の優占種バイオマス 

  水柱では SMPB 優占種バイ

オマスが PPL 優占種バイオマ

スに匹敵した．7 グループを通

して PPL 優占種バイオマスは

以下の範囲で変動した：0.12–49 

mg C m-2（Skeletonema spp.），

2.4 × 10-2–3.2 × 103 mg C m-2（H. 

triquetra），4.9 × 10-2–52 mg C m-2（Prorocentrum sp.）（Fig. 6）．SMPB 優占種バイオマスは以下の通りで

あった：0.38–79 mg C m-2（Cocconeis spp.），1.5–60 mg C m-2（Melosira varians）．各種バイオマスの空間

変動は積算細胞数の空間変

化と同様の傾向であった

（Fig. 3）． 

  堆積物表層とアマモ葉上

の優占種バイオマスは水柱

の優占種バイオマスを上回

っ た ． ア マ モ 葉 上 で は

Cocconeis spp.のバイオマス

は 0.17–7.5 × 102 mg C m-2 で

あり，Group A から Group G

にかけて緩やかに増加し，

Group F では 7.2 × 102 mg C 

m-2（中央値）に及んだ（Fig. 

7）．堆積物表層では，M. 

varians が Group A～Group 

D にかけて広く分布し，本

種のバイオマスは 0.18–4.5 



47 

 

× 103 mg C m-2 であった．M. varians のバイオマスは Group D でピークに及んだ（中央値：2.5 × 103 mg 

C m-2）． 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上の微細藻類積算バイオマス 

  調査期間を通して，堆積物表層とアマモ葉上の積算バイオマスが水柱の積算バイオマスを明瞭に上

回った．各生息域の積算バイオマスは以下の範囲で変動した：24–8.1 × 102 mg C m-2（水柱），2.1 × 102–

1.2 × 104 mg C m-2（堆積物表層），2.3 × 10-2–1.1 × 103 mg C m-2（アマモ葉上）（Fig. 8）．積算バイオマス

は 3 生息域間で有意に異なった（Kruskal-wallis test，p = 0.22 × 10-5）． 

 

3 生息域のうち，堆積物表層では積算バイオマスの空間変動が同生息域の積算細胞数の空間変動と異

なる分布を示した．水柱の積算バイオマス（中央値）は Group A～Group C において以下の通りピーク

に及んだ：1.4 × 102 mg C m-2（Group A），2.0 × 102 mg C m-2（Group B），1.8 × 102 mg C m-2（Group C）

（Fig. 8）．堆積物表層の積算バイオマスは Group B から Group E において大きくグループ内変動すると

ともにピークに達し，Group B～Group E の間で 1.8 × 103–4.7 × 103 mg C m-2（中央値）に及んだ．アマ
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モ葉上の積算バイオマスは Group B から Group G にかけて空間増加し，Group F と Group G では 1.1 × 

103 mg C m-2，5.6 × 102 mg C m-2 に達した（中央値）． 

  水柱では，SMPB バイオマスが積算バイオマスの最大 50%を占めた．7 グループを通して，水柱の積

算細胞数に占める SMPB バイオマスの割合はそれぞれ 3.3–40%（MPB），1.3–23%（EMA）の間で変動

し（中央値），前者は Group D でピークに達した（Fig. 9）． 

 

 

考 察 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上積算細胞数の空間変化 

本研究を通して，水柱，堆積物表層，アマモ葉上の積算細胞数の空間変化を同時に明らかにすること

ができた．堆積物表層とアマモ葉上の積算細胞数はいずれも各グループにおいて水柱積算細胞数に匹

敵した（Fig. 2）．本研究の結果は過去の汽水域における知見と整合的であった：0.29×104–5.0×107 cells 

L-1（水柱：Cloern 1991，Marshall & Nesius 1996，Kasim & Mukai 2006，Nixon et al. 2009），2.0×108–4.7×1010 

cells m-2（堆積物表層：MacIntyre et al. 1996）．風蓮湖は全域・全層が有光層であるため（Tsuji et al. in 

prep.），湖内の澪筋を除く浅い水域における堆積物表層の積算細胞数は 7 グループを通して豊富かつ安

定的に分布したと考えられた（Yamaguchi 2011）．アマモ葉上の積算細胞数は EMA バルクバイオマス

と微細藻類密度とともに空間増加した（Tsuji et al. in prep.）．アマモ葉上の積算細胞数は EMA のパッチ

分布特性ではなく，物理化学環境の空間変動特性を強く反映したものと考えられた．これまでに，大小

様々な空間スケールを対象とした EMA の群集組成研究が実施され，沿岸海域の EMA は小スケールの

空間変動（< 10–100 m）よりも大スケールの環境変動（数 km）を反映し，その群集組成がダイナミッ

クに空間変動することが明らかとされてきた（Saunders et al. 2003，Moore & Fairweather 2006，Pardi et 

al. 2006，Balata et al. 2007）．Balata et al. (2007) は地中海北西部において，沿岸海域における大スケール

の環境変動が EMA 群集組成の分布に最も大きな影響を与えることを明らかにした．本研究では，上述

の大スケールにおける付着藻類の空間分布を初めて定量的に明らかにすることができた．一方，PPL の
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空間分布には水理構造と栄養塩が影響を与えていると考えられた．実際に，水柱の積算バイオマスは

Group A～Group C において高まり，過去の知見で報告されているように（Hall et al. 2013），水理構造

（滞留時間）と栄養塩の空間分布を反映しているものと考察された． 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上の優占種積算細胞数・バイオマスの空間分布 

水柱では，PPL 優占種の積算細胞数が SMPB 優占種を上回り，その分布は水質の空間変動を反映し

た．本研究において，PPL 優占種は過去の知見と同様，種ごとに異なる塩分で出現・優占した（Brand 

1984，Rijstenbil 1988，Marshall & Alden 1990，Mallin 1994，Litaker et al. 2002，Shikata et al. 2008）（Fig. 

3）．このことは，PPL の空間分布には，上述の水理構造や栄養塩に加え，塩分も影響を及ぼしているこ

とを示唆した（Potapova 2011，Carstensen et al. 2015）．一方，SMPB は水柱積算細胞数の 15–42%，< 50%

に及ぶことが報告されてきたが（Lucas et al. 2001，Kasim & Mukai 2006），SMPB の空間分布に関する

知見は未だに不足していた．本研究を通して，SMPB 優占種の積算細胞数は汽水域全域を通して PPL

を下回ることが明らかとなった（Fig. 3）．一方，SMPB の広く安定した空間分布は海底に生息する BMA

や EMA の塩分耐性の強さを反映したものと考えられ（Jakobs & Noten 1980，Marshall & Alden 1990，

Mallin 1994，Muylaert et al. 2009，Potapova 2011），SMPB 優占種は実際にアマモ葉上や堆積物表層でも

広くかつ豊富に分布していた（Fig. 4）．SMPB 優占種：Cocconeis spp.の積算細胞数は河口部から湖口部

にかけて減少したものの，河川由来の Cocconeis spp.は海底のアマモ葉上より水柱に再懸濁した

Cocconeis spp.の 1 日当り 5.2%に過ぎないことが確認できている（Tsuji & Montani accepted）．本研究で

は堆積物とアマモの採取を行わなかった，水深が比較的深い Stn.L14 と StnL16 の海底に生息する

Cocconeis spp.が少なかったため，Cocconeis spp. の水柱積算細胞数が河口部から湖口部にかけて空間減

少したものと推察された（山口 2011）． 

  更に，本研究を通して大型の BMA や EMA が堆積物表層やアマモ葉上に加え水柱でも量的に重要な

役割を占めることが明らかとされた．風蓮湖水柱では小型の PPL が，海底ではより大型の BMA や EMA

がよく出現した（Fig. 5）．このことは，PPL と BMA・EMA 間の細胞構造の違いによるものと考えられ

た（Passy 2007）．風蓮湖の SMPB 優占種も PPL 優占種と比べ大型であった．結果として，風蓮湖の

SMPB 積算バイオマスを定量すると PPL に匹敵した（Fig. 6）．本結果は過去の知見とも整合した（Lucas 

et al. 2001，Suga et al. 2011）．Lucas et al. (2001)は Westerschelde estuary（Switzerland）において，水柱 Chl.a

のピークが底生珪藻や大型の浮遊珪藻 Coscinodiscus spp.に由来し，これら大型種が水柱の珪藻バイオ

マスを高めたことを報告した．本研究では新たに，PPL 優占種バイオマスが mesohaline においてピー

クに達する一方，SMPB 優占種が湖全域にわたり水柱の積算バイオマスを支えていることを明らかに

できた．大型の BMA・EMA の存在によって，堆積物表層・アマモ葉上の積算バイオマスは水柱を明瞭

に上回った（Fig. 7）． 

 

水柱，堆積物表層，アマモ葉上における微細藻類の空間分布 

本研究を通して，汽水域共通の物理化学環境の空間変動特性を持つ風蓮湖における水柱，堆積物表

層，アマモ葉上の微細藻類積算バイオマスの空間分布について同時評価することができた．Fig. 8 に示

した結果は過去の知見と整合し（0.2 × 103–1.9 × 103 mg C m-3（水柱），2.0 × 103–1.2 × 104 mg C m-2（堆

積物表層）．Soetaert & Herman 1995），このとき各生息域の積算バイオマスは異なる空間分布パターン
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を示した．Conde et al. (1999)は周期的に大西洋と接続し，かつ人為的影響が小さな水深の浅いラグー

ン：Laguna de Rocha（Uruguay）で PPL，BMA，EMA バイオマスの量的相対関係を調べた．著者らは，

水柱積算 Chl.a が 0.7–9.0 mg m−2，堆積物積算 Chl.a が 2.7–162 mg m−2 に及び BMA が優占することを示

した．Laguna de Rocha では BMA バイオマスの空間変動が観測された一方，PPL バイオマスの空間分

布は，河口付近の安定した物理化学環境や外海への急速な流出の影響を受けて安定的であった．更に

EMA について，系内の全微細藻類バイオマスに対する寄与は小さいと判断された．Havens et al. (2001) 

も淡水湖や汽水域における沈水植物，大型藻類，BMA，PPL バイオマスの相対割合について論じたが，

他の知見と同様に（Cano et al. 2008），議論は各者の季節変動に着目して進められた．上述した過去の

知見に対し，本研究で得られた水柱，堆積物表層，アマモ葉上の微細藻類積算バイオマスの空間分布パ

ターンは，これら 3 生息域の微細藻類がそれぞれ異なった空間分布を以て，生物生産を支えているこ

とを新たに示唆した． 

風蓮湖の BMA と EMA は水柱でも量的に重要な役割を示した．Fig. 9 の結果は過去の知見と整合し

（De Jonge & Van Beusekom 1992），SMPB が水柱の微細藻類バイオマスを汽水域全域にわたり支えてい

ることを新たに示唆した． 

本研究を通して，風蓮湖の微細藻類バイオマスの空間分布を包括的・多面的に明らかにすることが

できた．汽水域共通の物理化学的環境特性を持つ風蓮湖では BMA や EMA によって構成される堆積物

表層・アマモ葉上の微細藻類積算バイオマスが水柱の微細藻類積算バイオマスを上回り，また 3 者は

異なる空間分布パターンを持つことを定量的に明らかにすることができた．このとき，SMPB が風蓮

湖全域にわたって水柱の微細藻類積算バイオマスをも支える役割を持っていることが示された．本研

究の結果は，汽水域の食物網構造や生物生産の解明に大きく寄与するものである． 
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