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1. はじめに 七有光層のクロロフィル a量の年平均濃度が 25mg

m-3以上，クロロフィル a量の最大値が 75mgm-3

近年の急激な湖沼の富栄養化lζ伴い，世界各地の湖 以上，透明度の年平均値が 1.5m以下，そして一年の

で水の華と呼ばれるラン藻の大量発生が観察される 透明度の最小値が 0.7m以下を過栄養湖としている。

ようになった。この水の華の構成種は10属にまたがり 過栄養湖の夏の優占種が常ICMicroc)'Stisであるとは

(REYNOLDS and WALSBY 1975)，種数は数卜を越 かぎらないが，Microcystisは多くの過栄養湖で最も高

えるが，この中で長も頻繁に出現するのが Microc)'slis 頻度に優占する藻であると言える (TAKAMURAel al. 

属(以下 Microcystisと示す)である。この Microc)'- 1988)。

stisは Trummen湖(スウェーデン 57'N)， Vombs・ Microcystisを含む浮遊性ラン誠については1970年代

j加湖(スウェーデン 55'N)， Balaton湖(ハンガ 以降多くの研究がなされ，浮沈のメカニズムや毒性IC

リ-47・N)，Mendota湖(ウィスコンシン 43・N) 関する研究も多い。乙乙では， :1:1ζ1980年から1984年

など夏の水混が24"(;以下と比較的低い湖では Anabaena にかけて霞ヶ浦高浜入りで行勺た研究を中心lζ Micro・

や Aphanizomenon と混在するが，霞ヶ浦 (36・N)， cystisの生態学的研究の現状について述べてみたい。

George湖(ウガンダ 0・N)，Hartbeespoort Dam (j判 研究方法など詳細は文末に掲げた原論文を参照され

アフリカ 25・S)など水温が30"(;を越す湖では，それ たい。

のみで水の撃を形成する傾向がある。これまでの報告

から Microcyslisが優占する湖に共通する特徴をまと

めると， 1)調和型湖沼である， 2)透明度が低い， 3)水

深が 13m以下と浅い， 4)湖水の全リン量が 80mg m-3 

以上，全窒素量が 500mg m-3以上と高い，5)一次生

産量が 300gC m-2y-1以上と高l'， 6) Microc)'Stisが

水の華を形成している悶，湖水中にはオノレソリン酸が

増加し亜硝酸態と硝酸態窒素がなくなる，などがあげ

られる (TAKAMURAel al. 1988)0 OECD (1982)の報

告では，湖水の全リンの年平均濃度が 100mg m-3 以

本総説は昭和62年度藻類学会秋季シンポジウム発表lζ

基づいたものである。

2. 霞ヶ浦における Microcystl'sの出現状況とー

次生産量の変化

霞ヶ浦ではすでに 1910年にラン藻の Anabaenaや

Microり叫isが出現したという記録がある(茨城県水産

試験場 1912)01950年から1960年にいたる茨城県

の調査(たとえば丹下ら 1957)から判断すると，

夏の優占種は1957年以降 Melosiraから Microc)叫 s1こ

かわっている。しかし，当H寺のフツレームの程度は今日

ほどではなかった。表 IIC霞ケiili湖心におけるクロロ

フィノレ a量と一次生産量の年変動を示す。乙の表 i乙
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表 l 湖心におけるクロロフィル濃度と総生産量の年変動

Table 1 Annual changes in the chlorophyll a concentrations and primary produc+ivity 
(高村ら1984を改変，引用文献は高村ら1984を参照)

Year Chl(y) Chl(~) G.P. N.P. Method Period References 

(mg m-3) jgRCC mサd1)) m-2d-1 

1956-57 54 (170) 120 02!IS Iy SAKAMOTO (1966 a， b) 
0.7 

19/2-73 34 63 630 02/1S Iy TEZU臥 efal. (1973) 
2.5 

1974--75 54 TONOOKA & H雌油A(1975) 

1974ー75 31 910 02/CHL Iy TEZU臥 etal. (1975) 
3.8 

1975 30 TONOOK.A (1976) 

1976 37 31 TONOOK.A & IIZUKA (1977) 

1976-77 380 (260) 02/1S Jul.-Jun. AIZAI<I (1977) 
2.4 

1977 35 23 470 (330) 02/1S Jan.-Dec. AIZME(19&77A) IZM 
2.5 IWAKUMA & AIZAKI(1979) 

1978 35 47 570 (400) 02/1S Jan.-Dec. MAKE et at.(A1I9Z8A1E) I 
3.2 IWAKUMA & AIZAKI (1979) 

1979 74 76 990 何回) 02/SIS Jan.-Dec. IWAKUMA & YASUNO (1981) 
5.6 

1980 64 59 TAKAMURA et al. (1988) 

1981 55 61 

1981-82 920 (440) 13C/CHL Aug.-Jul. 
4.1 

1982 81 101 740 (520) 13C/CHL Jan.-Dec. 
5.8 

1983 67 63 

1984 38 44 
1985 50 64 

1986 35 64 

G.P. : gr<何 sproduction 
N.P. : net production 

662 

585 

483 

Chl(y) :佃nualmeans of Chl.a 
Chl(s) : means of Cbl.a during June to September 
( ) : estirnated values 
IS : in situ: method 
SIS : simulated in situ method 
CHL : chlorophyll method 

示す通り 1956-57年の一次生産量は 1970年以降のそれ

の1/6から1/7であった。 Microcystisをプランクトン

ネットで集め溜過湖水中で測定された Microりstisの

最大光合成速度 (Pmax)も7-8g02Ch!-lh-1と1981-82

年に測定した値(後述)の半分以下であり (ICHIMURA

1958， ICHIMURA and ARUGA 1958)，乙の乙とは当時の

湖水の栄養塩レベノレが今日ほどでなかったととを示し

ていると思われる。残念ながら霞ヶ浦では1960年代に

研究が行われていないので，富栄養化が進行した過程

は明らかでない。表 1Iと示すようにクロロフィル a

量および一次生産量は1970年初頭から今日に至るまで

大きな変化はなく ，Microcystisの大量発生は1970年代

初頭から続いていると言える。

図lは1978-1985年の霞ヶ浦高浜入りでの Mic向 cys-

tisの現存量(炭素量〉の季節変化を示す。幾分年変動

があるが，毎年6月後半から増え始め 8月もしくは9

月上旬iζ現存量は最大になり，その後急速に減少11月

にはほとんど認められなくなる。霞ヶ浦には M. aer-
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F!g. 1 Seasonal changes in the biorna鎚 ofMicro，伊 tisspp. from 1978 to 1985 at the center of Takahamairi 
Bay (TAKAMURA et al. 1988). 

Pmax=3.2eo.08WT (11"C孟WT) ……(1)

Pmax=0.77eO.13WT (4"C:;;;WT<11"C)……(2) 

Pmax=O (WT<4"C)……(3) 

光一光合成曲線の初期勾配で表される量子収率は，

11"C以下では O.097 (g02gchl. a -lh -1)(μE. m-2s-1)ー1

と温度により変化しなかったが，それ以下になると低

くなった。従って Microりstisは11"C以下の低水温で

は急速に光合成活性が落ちると考えられる。 ROBER.官

(1984 )は M. aeruginosaが優占する南アフリカの

Hartbeespoort Damsで12"Cから29"Cの範囲で(1)式に

極めて近い値を得ている。後述するように冬の越冬細

胞は光合成は全く行っていないが，水温を上げるとす

ぐ光合成を開始する。 Microcystisの成長に水温が重要

な環境要因となっている乙とはまちがいない。

PARSONSら(1984)はいくつかの培養藻及び自然の植

物プランクトン群集の最大光合成速度 (Pmax)と初期

勾配(引の比較を行った。 25-30"Cでの Microりstisの

Pmax値 (21.2-31. 1 g02gch1. a-1h-1)と φ値 (0.097

(g02gchl. a-1h-1)(μE. m -2S-1 )-1)を乙れらの数値と

比較すると双方とも最も高い値をもっ部類に属する。

uginosa， M. viridisおよび M.".esenbergiiの3種が混

在して出現している。優占積は地点聞に差はないが，

年によって大きく変わる。乙の種の優占性がどのよ

うな要因で決まるかは解っていない (TAKAMURA and 

WATANABE 1988)。

成

霞ヶ浦における Microcystisの光一光合成曲線は光

飽和型を示し，強光による限害は認められなかった

TAKAMURA et al. 1985)0 PAERLら(1985)も野外から

採取した M.aeruginosa について同様の結果を得てい

る。ただし培養株は強光による阻害があり，培養株の

生理的な性質を野外の個体群に適用する難しさを指摘

している。図 21ζ Microcystisの最大光合成速度 (Pmax

: g02chl.a-1h-1)と光一光合成曲線の初期勾配 <o:
(g02chl. a-1h-1)(μE. m -2S-1 )-1)の季節変化を示す。

最大光合成速度は以下の式に示すとおり水温 (WT:

"C)の関数として表すことができ， 11"C1ζ不連続点が

あった。

合先3. 
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の合成を diphenylamineで阻害すると光酸化をお乙

すので，カロチノイドは光から藻を保護する役目も果

している (PAERLら1983，PAERL 1984)。同様に水の撃

を形成する藻の Anabaenaoscillarioidesでは大気中の

CO2をよく利用できるという報告がある (PAERLand 

USTACH 1982)ので，Microcystis Iζもそのような性質

がある可能性は高い。とういった生理的な性質が植物

プランクトン群集内での Microcystisの優位性に関係

していると恩われる。

/ 
a 

--~ヘ/

一

垂直分布と光合成速度の日変化4. 
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風のない穏やかな日の霞ヶ浦では MicTocystisは明

け方は水表面i乙日中は水深1.2-1. 8 m付近に多く分布

している (TAKAMURA and Y ASUNO 1984)。他の温帯域

の湖では， OKINO (1973)や REYNOLDS(1973)が夜か

ら明け方は表層に集積し，日中は均一になると報告し

ている。赤道直下の George湖では夜から明け方は均

ーになるが日中は下層部に多くなる (GANF1974)。乙

のように， M icroc ys tisは強光下では下へ，弱光また

は階条件下では上へとほぼ一日周期で霊直移動して

いる。よく知られている様に水の撃を形成するラン

藻は細胞内ICgas vesicleを持つ。日中光合成を行うと

光合成産物が細胞内にたまり (GRANTand WALSBY 

1977)また，光によりカリウムの吸収が促進され

(ALLISON and WALSBY 1981)，細胞内の膨圧が増加

し耐圧性の低い gasvesicleが壊れ洗む。反対に暗所

にいると光合成が進まず，光合成産物が消費され細

胞内の膨圧が減少し gasvesicleができ，浮いてくる

と説明されてきた。しかし，とういったメカニズムで

説明できるのは gasvesicleの耐圧性が弱い Anabaena

flos-aquae (OLIVER and WALSBY 1984)など一部の

種類IC限られる。 MicrocystisaeTuginosaの場合は， gas 

vesicleの耐圧性が強くて膨圧では壊れず，細胞内の

炭水化物の含量の変化で浮沈の調節を行っているらし

い。つまり明期iζ炭水化物が細胞内iζ蓄積し，細胞

密度が上がり沈み，階期にとれらは消費され軽くな

り浮いてくる (KROMKAMPand MUR 1984， THOMAS 

and WALSBY 1985)。乙ういった浮沈のメカニズムの

研究は幾つかの培養株(群体を形成せず実際の野外の

形態と異なる)を用いて解明されてきたが，野外の

Microcystis についてはまだ明らかでない。

霞ヶ浦に隔離水界を設置して，安定同位体の 13C

(sodium carbonate)と 15N(nitrate)を早朝に投入し

どのサイズの生物に炭素と窒素が移行していくかを調
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Fig. 2 (a) Seasonal changes in water tem-
perature. The solid lines shows the temperature 
of lake water. Solid triangles indicate water 
temperatu記 atthe time of the photosynthe，is 
measurement. (b) Seasonal changes in rnaxi-
mum photosynthetic rate (Pmax) of Microcyrtis. 
Bars indicate 95% confidence intervals (c) Sea-
sonal changes in initial slopes of photosynthesis-
light curves of Microりstis. Bars indicate S.D. 
(TAKAMURA et al. 1985) 

つまり，水温の高い時期での Microcystisの光合成速

度は，他の藻と比較しでも全光量域で大変高いと言え

る。また，後述するように，Microりstisは細胞内にガ

ス胞 (gasvesiclesの集合体)を持ち水表面IC集積する

性質がある。集積した Microりstisは，光エネルギーを

利用しやすいが反面，強光，過酸素，炭酸塩不足と

いった生物にとって好ましくない環境にもさらされて

いる乙とになる。 PAERLら(1985)は野外から採取し

た Microcystisの光合成速度は，ガラス瓶で測定する

より紫外線を通す石英の瓶で測定した方が高い乙とを

見つけた。同じ所から採取した真核の藻はすべて反対

の結果，つまり石英の瓶で測定した方が低くなった。

野外の表盾から採取した MicTOC.l'Stisや，石英のフラ

スコで橋養した Microcystisは，クロロフィル aIζ対

するカロチノイドの割合が著しく増える。カロチノイ

ドは紫外域または近紫外域に吸収帯があり，光エネJレ

ギーを吸収してクロロフィルに渡しているため，光合

成の効率が上がると考えられる。一方，カロチノイド
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Fig. 3 Diurnal changes in the light intensity， photosynthetic capacity measured by BOD bottles， and 
photosynthesis of each siz; class of phytoplankton measured in 8 m -3 bag from early morning of ¥0 August 
to noon of 11 August， 1982. The 5 bars indicate carbon uptake rates of >94μm，40-94μm (closed 
circle)， 20-40μm， ¥0-20μm，0.6ー10μm(open circle) size cla咽 ofphytoplankton. The biomass of the 
40-941lm (closed circle) and the 0.6ー¥0μm(open circle) size classes was larger than the other size classes. 

(modified仕omOSTlJKI et al. 1985). 

6 24 18 12 6 

ケ浦では，無機態窒素やオノレソリン酸は下層部i乙多く

分布しており (TAKAMURA 1987)こうい「た垂直移動

は栄養梅吸収のl荷からみても有利である。夏の霞ヶ浦

では真夜1~1から午前I~'は，風速 2mçl 以下と静かで

午後l乙風速が 4-5m S-1 となる日が多い。こういった

日の Microり'stisの素直分布は朝方は表層lζ，午後は

均ーになる。つまり潜在光合成能の高い朝方は表層で

効率よく光合成を行い，午後は風による撹乱作用のた

め，栄養泡が供給されやすい。霞ヶ浦のこういった気

象環境も Microc)'Stisの高い生産性の維持に役だって

いると言える。

一般に湖の一次生産量を規定する栄養塩でまず考え

るのは，リン，次lζ窒素である。リンについてはいず

れも Microcystisaeruginosaの培養株で次のことが明ら

かになっている。リンの吸収速度が細胞内のリンの濃

度と細胞外のりンの濃度，成長速度が細胞内のリンの

塩養栄5. 

ベた研究 (OTSUKIet al. 1985)で，Microり'stisの光合

成速度の日変化が明らかになった。図 3は1982年 8)1

10-11日の隔離水界内での上から光量，植物フランク

トン (90%以上が Microりstis)の潜在光合成速度，サ

イズ別植物プランクトンの現場での光合成速度を示

す。潜在光合成速度は早朝，夕方，真夜中l乙比べ，日

中は低かった。原因としては， 1=11111ζ細胞内のクロロ

フィル含量が減る，光呼吸による，などが考えられる

がよく解勺ていない。一方，現場での炭素の取り込み

は早朝が最も高く徐々に低くなり，日没前の 3-411年

聞はほとんどゼロになった。従って，一日の生産のほ

とんどは午前中に行われると言える。 George湖にお

いても Microcystisの一日の生産量の78%が午前中に

行われたという報告がある (GANFand HORNE 1975)。

乙のととは藻自身の滞在光合成能が日中lζ下がるとと

と，Microcystisが早朝は表層に日1'11は下屑に分布する

ためであると考えられる。言い換えると Microcystisは

潜在光合成能の高い早朝に水表面lζ分布する乙とで効

率良く光合成を行っていると言える。穏やかな日の霞
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濃度の関数で表せること (OKADAet al. 1982)，余剰な 27，尿素で71であった。取り込み速度と各態窒素の濃

リンは細胞内に polyphosphatebodiesとして蓄積さ 度の関係は， hyperbolicな関数で表され，震大取り込

れる乙とにJACOBSONand HALMANN 1982)である。し み速度 (Vmax:h-1)はアンモニア態で 0.15-0.l7hーら

かし，すでlζ述べたように，Microcystisが優占するよ 硝酸態で O.025-0. 046 h -1，尿素で 0.040h寸と他の

うな湖では，Microcystisの増加とともに湖水中のオル 植物プランクトンと比較して極めて高い値であった

ソリン酸が増加し，硝酸塩と亜硝酸塩が湖水中から無 (T雌 AMURAet al. 1987)。図4は霞ヶ浦での Microcy-

くなる傾向がある。同様の乙とは霞ヶ浦でも確認され stisの発生初期，中期，及び後期における，アンモニ

ている(大槻ら 1981)。従って，夏の霞ヶ浦でリンが ア館窒素の取り込み速度とその濃度の関係を示す。発

Micro眠:ystisの成長を制限しているとは考えられない。 生初期の細胞内の窒素含量は，中期と後期 iζ 比べ多

窒素についてはどうであろうか。 Microcystisは窒素 かった。取り込み速度は乙の細胞内の窒素含量iζ対応

をアンモニア態，硝酸態，尿素の形で吸収する して変化し，窒素含量の多い時は初期勾配 (Vmax/Ks

(T雌 AMURAet al. 1987)。明条件下での取り込み速度 value)は低く，少なくなる後半に高くなった。つまり

は，暗条件下のそれよりも高いが，光量により大きな 細胞内の窒素含量が減ると低濃度での取り込み速度を

差はなく，強光による阻害も認められなかった。暗条 上げ，効率良くアンモニアを吸収する。硝酸態窒素の

件下の取り込み速度は明条件の取り込み速度を 100と 取り込み速度についても同様であった。

すると，アンモニア態窒素で60-90，硝酸態窒素で18- 霞ヶ浦高浜入りでは Microcystisが増え始めると硝
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酸態窒素はなくなってしまう。一方，アンモニア態窒 る。 FULTONand PAERL (1987 b)は体のサイズに関係

素の水中の現存量は小さく，年間を通してあまり変化 なく多くの校角類にとって，Microc)'stis aeruginosaは

しない。因みに， 1982-1985年の 4年間の夏期のアン 有毒で栄養価に乏しく，かっ同時に存在する栄養価の

モニアの濃度の平均値は1.86土1.43(8. D. )，ug-atom 高い餌の摂食を限害すると結論した。さらに，コペポ

1-1 (大槻ら 1984)である。霞ヶ浦の植物プランクト ーダの仲間は Microcystisの摂食を避けるメカニズム

ンの CjN比や光合成速度の測定値から判断するかぎ を持ち，輪虫類の BrachionuscalyciflorusはMicrocystis 

り，Microりstisが厳しい窒素不足の状態にあるとは考 の毒素lζ抵抗性を持ち，小型の枝角類のいくつかは群

えにくい。従って，霞ヶ浦の Microcystisはこの少ない 体をつくる Microcystisを食べることができないなど，

アンモニアを効率良く利用しているのであろう。アン Microりstisaeruginosa に対する動物プランクトンの対

モニアの turn-overtime はおよそ0.7-2.6時間とな 応は種lとよりかなり異なることを示した。乙のよう

り，霞ヶ浦では動物プランクトンの排出や Microcystis こ，Microcystisは動物プランクトン(特に校角類)I乙

自身の分解lとより，乙のアンモニアは夏の間極めて速 は良い餌とはならないというのが共通の結論となって

い速度で供給されていると言える。 いる。実際の湖での Microcystisと動物プランクトン

との関係は，もっと複雑に違いない。

6. 動物プランクトンによる摂食圧 実際の野外でラン藻による水の華が発生すると，動

物プランクトンの種構成は変化し大型の枝角類や輪虫

植物プランクトンの現存量変動を解析する場合，動 類が増えるという報告が幾つかある(例えば GUWlTZ

物プランクトンによる摂食圧及び次章に述べる洗降 1977)。霞ヶ浦においても Microりstisが大量発生して

は現存量を減少させる重要な外的要因と考えられる。 いる閥，DiaPhanosoma brachyurum， Bosmina fatalis， B. 

植物プランクトンは，食われにくいように大型の群体 longirostri・5など小型の校角類の生産量が 3-5g dry wt. 

を作ったり，沈みにくいようにさまざまな付属物をつ m-3と一年中で最も高くなる (HANAZATOand YASUNO 

けたり，そのための防御機構をもつように進化してき 1985)。乙のことについて，乙れは 1 )糸状性又は群

たとも言える。動物プランクトンの摂食については校 体を作るラン藻が大型の枝角類の肢を詰まらせるた

角類についての研究が多い。霞ヶ浦でも夏はこのクボル め，同時に存在する他の栄養物の摂取が阻害され，か

ープが優占する (HANAZATOand YASUNO 1985)。校角 つ，そのため呼吸量が上がってしまう， 2)大型の枝角

類は肢で水流をおこし餌となる藻類を櫨過して集める 類は糸状性文は群体を作るラン藻を摂取できるため，

ため fi1terf eederと呼ばれている。水の華を形成する 藻が持っている毒の影響をうけやすい，との仮説があ

ラン藻は 1 )糸状や群体を形成するため Dψhniaなど る。しかし，群体を作る Microcystisの場合，実験か

大型の校角類の溜過器を詰まらせる，また，小型の校 らこれらの仮説は検証できていない (FULTON and 

角類にはサイズが大きく物理的に食えない， 2)餌とし PAERL 1987 a)。これらの小型の枝角類は 20μm以下

ての栄養価に乏しく摂食しでも成長や産仔が阻害され の小さなサイズの餌しか食えない (MORGAN1980)。

る， 3)毒素をもっ，などの理由から餌として不適当 そこで夏の霞ヶ浦の動植物聞の関係を解く一つの手が

であるという研究例が多い(例えば ARNOLD1971， かりとして植物プランクトンのサイズ別現存量，光合

LAMPERT 1981)0 Microcystis についても培養株を用い 成活性，呼吸量及び生産量を求めた (T瓜 AMURAetal.

実験室内で幾つかの研究がなされている。 NIZANet al. 1986)0 Microcystisが増え始めると 40μm以上の植物

(1986)はMicrocystisaeruginosaの無菌株(群体を形成 プランクトンの量が増えるため，相対的に 20μm以

しない)12株を DaPhniamagna Iζ食わせた。そして， 下の植物プランクトンの現存量は少なくなるが，それ

どの strainも Scenedesmusより摂食速度は低いが， でもクロロフィル a量lとして 10-40mg m-3程度存在

strain により摂食速度がかなり異なること，摂食の抱 する。霞ヶ浦の場合6月中は 20μm以下の植物プラ

絶と株の毒性との聞には必ずしも相関がないことを示 ンクトンでは珪藻の占める割合が多いが Microcystisが

した。一方， LAMPERT (1982)は Microcystisaeruginosa 増え始めると段々と M icroc ys lisの小さいコロニーが

の単藻株(群体を形成しない)を13種の枝角類に食わ 多くなり， 20μm以下の植物プランクトンの優占種と

せ，動物プランクトンの種類によって毒lζ対する感受 なる。図 51ζ夏の植物プランクトンのサイズ別光合成

性が異なり，大型の Daphnia類は感受性が高く小型の 速度の変化を示す。一般に，小さなサイズの植物プラ

Bosminaや CeriodaPhniaでは低かったと報告してい ンクトンの成長速度や光合成速度は大きなサイズの植



先iと述べた(第4章)隔離水界を用いた実験で，植

物プランクトンの 13C/12Cと日N/14Nの比は安定同

位体 13C，15N投入後すぐ上がるが，動物プランクト

ンの 13C/12Cと15N/14Nの比は約8-10時間後から上

がり始める (OTSUKIet al. 1985)。との事実は乙のと

き優占していた Bosminafatalisが，小さなサイズの

Microcystisがあってもこれを直接食べていないととを

意味する。 HANAZATOand YASUNO (1987)は Moina

micTUraが霞ヶ浦から採取した Microcystisの群体をパ

ラパラにしたものは食わないのに，Microcystisを分解

させるとよく食べるととを示した。 Bosminafatalis， 

B. longiTostrisも分解した MicTOCystisを利用できるら

しい (HANAZATO1987)0 BERN (1987)はスウェーデン

の Norrviken湖で Diaphanosomabrachyummが Mic-

mり'stisli'Csenbergii Iζ付着した細菌は摂取せず， free-

1ivingの細菌を好んで食べる乙とを示した。 Microcys・

tisを含むラン藻が大量発生する Mendota湖では細菌

の年間生産量は 100-200gC m-2と大変大きく，動物

プランクトンに食われるのはその内せいぜい l割程度

であるとの報告がある (BROCK1985)。乙のように富栄

養湖で生産性の高い細菌がこれらの枝角類の餌となっ

ていると考えられるが，霞ヶ浦でどうかは今後の検討

課題である。以上のととから，霞ヶ浦において Mic-

Tocystisの大量発生時に，小型の枝角類が優占するが，

乙れらは MicTocystisを直接摂食してその現脊量を減

少させる要因とはなっていないと言える。
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沈降と分解

植物プランクトンの沈降速度は藻類の種，大ききゃ

形，また生理条件により変わる。藻類のグループ別で

は一般に珪藻の沈降速度は大きいが，水の撃を形成す

る Anabaenaや Aphanizomenonの沈降速度は小さい

(FALLON and BROCK 1980， SOMMER 1984)0 Microりstis

については比較的大きいほうではないかと言われてい

る(例えば LIVINGSTONEand REYNOLDS 1981)。特に

成層期，循環期が明確なイギリスの B1e1hamTarn I乙

設置された大裂の隔離水界である LundTubeでは，

秋に湖水が循環し始めると同時に.Microcystisの現存

量が減り.Microcystisの沈降量が大きくなる。従って

洗降が Microcystisの現容量の減少の重要な要因と考

えられている (OLrvERet al. 1985)0 Mendota湖で

は，Microり'stisの沈降量が秋iζ急に増えるという乙と

はないが，やはり，洗降が現存量の減少の重要な要因

と結論している (FALLONand BROCK 1980)。上記の

7. 

物プランクトンより大きい。乙の事実は培養藻でも，

多くの淡水域，海域の自然群集でも確かめられている

(MALONE 1980)。しかし，霞ヶ浦では 7月に Micro・

りなtisが優占すると 20μm以下の小さなサイズの植

物プランクトンの光合成速度は 40μm以上の大きな

サイズの植物プランクトンのそれより小さくなる。さ

らに，乙の小さなサイズの植物プランクトンは現存量

が小さいのに呼吸量が非常に大きい (TAKAMURAand 

YASUNO 1988)。先にも述べた様iζサイズが違っても

優占種は Micro，り'stisであるので，小さなサイズの呼吸

量が高いのは付着細菌の活性が高いためと考えられ

る。以上の事実から，霞ヶ浦の夏の 20μm以下の植

物プランクトンは分解を受けて崩れた Microcystisで

構成されていると考えた。また， 20μm以下の植物プ

ランクトンの生産量だけでは霞ヶ浦の枝角類の生産量

を説明できず (TAKAMURAet al. 1986)，もし，霞ヶ

浦の枝角類が 20μm以下の分画の餌を食べていると

仮定すれば，大きなコロニーから小さいサイズ分画へ

の植物プランクトンの移行がかなりあると考えざるを

えない。



湖と同様により多くの Microc)'stisが湖底泥lζ沈降し，

一部はそこで越冬する。こうした沈降はどういったメ

カニズムで起こるのだろうか。

一般に自然界の組物ブランクトンの説降速度は，指

数増殖期よりも静止却lや衰退期 IC増える (SOMMER

1984 )，また，培養実験では栄養場が枯渇すると沈降速

度が増えることが示されている (SMAYDA1970， TrTAN 

and Kr印刷 1976)。実際，水の撃を形成するラン藻

である Aphanizomenonflos-aquaeの培養株をリン制

限にすると gasvesicleの体積はあまり変わらないの

に，細胞内の polysaccharideの含量が増え藻体は沈む

(KONOPKA et al. 1987)という報告がある。具体的に

細胞内の成分と構造がどのように変わるのか解らない

が，霞ヶ浦での Microc)'stisの秋の沈降速度の増加の

一つの要因としてこれと同じような機構が考えられる

かもしれない。しかし， 0LIVERら(1985)は， Blelham 

Tarnの LundTubeでセディメントトラップや湖底

泥中lζ沈んだ Microc)'stisを取り出し，細胞の主要成

分の重量と gasvesicleの体積との測定から細胞密度

を計算した結果，すべてのサンプルで gasvesicleの体

積が大きく主要成分の重量では細胞が沈むのに不十分

であり，また gasvesicleの耐圧性も強く，膨圧に湖底

泥までの水圧を加えても gasvesicleは壊れないことを

示した。沈んでいる Microc)'stisを湖水で洗うと約半

分は浮いてくるため，これらは鉄分の多い有機または

無機のコロイド(乙のコロイドは無酸素の深水層で溶

けていた鉄が循環期に酸化され形成されたと考えてい

る)が付着して沈んだのであろうと結論した。成層期

と循環期の区別が明確でない霞ヶ浦ではこのような説

は適用できず，Microc)'stisの浮沈をめぐる問題はまだ

まだ謎の部分が多い。

図7は Microcystis及び霞ヶ浦に優占する他の植物

プランクトンの炭素量としての分解速度と水温の関係

を示す(相崎・高村 1986， TAKAMUA 1987)。乙のよ

うに分解速度は藻類種によりかなり違い， ラン藻の

Anabaena flos-aquaeや黄色ベん毛藻ではかなり速い

が，珪藻の S)'nedraでは遅かった。 Microc)'Stisの分解

速度は水温の関数として表すことができ，単位水温当

りの分解速度の傾きが大きL、。つまり30"(;では極めて

速く 200Cでは遅くというように分解速度lζ水温が大き

な要因となった。そして， 10"(;付近での分解はほとん

ど起とらないと考えられた。先の LundTubeの場合，

Microc)'stisの沈降は10月にピーク lζ達する。この時期

は水並立が11-120Cであるため，乙の時抗んだ Microc)'S・

tisは分解をあまり受けず，湖底泥で越冬するであろ
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Fig. 6 Changes in the sedimentary flux of 
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湖と異なり，夏の水温が30"(;を越え，明確な成層JtlJ.

循環期の区別がない霞ヶ浦ではどうであろうか。

霞ヶ浦高浜入りの水深 3.5mの地点の水面から 0.5

m， 1. 5 m及び 3.0mの位置にセディメントトラップ

を設置し，おのおのの植物プランク卜ン種別に藻類態

(クロロプラストがある生きた)炭素と POC(懸濁態

炭素)の沈降量を測定した (TAKAMURA and Y ASUNO 

1988)。図6は藻類態での Microc)'Stisの沈降量を示

す。この図で明らかなように Microりstisは7-8月の

発生初期から中期にかけてはほとんど沈まず，発生後

期lζ多く沈む。 Microc)'stisの沈降速度は 6-8月 9

月， 10月での平均値がそれぞれ 0.0045m day-I， 0.020 

m day-I， o. 24 m day-I と後半になるほど高い{自に

なったが， 6月IC出現した珪藻の S)'nedraの 0.2-1.0 

m day-I 6-7月と10月に出現した Melosiraの 0.2

1. 7 m day-Iなどと比較するといずれも極めて小さ

かった。上記のヨーロッパやアメリカの湖の例と比べ

ると，霞ヶ浦の Microc)'Stisは沈降による個体群の損

失が極めて少ない。特IC，発生初期はほとんど沈降し

ない。こうした違いは，やはり霞ヶ浦の夏の水混が高

い乙と，明確な成層期，街環期がないことによるので

はないかと今のところは考えている。実際 Mendota

湖の夏の縞物プランクトンの光合成速度は霞ヶ浦のそ

れの約半分で (KONOPKAand BROCK 1978)，霞ヶ浦の

Microc)'stisの活性は上記の湖に比べかなり高いと言え

る。しかし発生後期になると，霞ヶ浦でもやはり他の
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ニアは Microcystisの窒素源として次の生産を支えて

いる。図9は植物プランクトンのサイズ別呼吸速度の

季節変化を示す。第6章で示したようにどのサイズ

の植物プランクトンも Microcystisが優占している。

う。しかし，霞ヶ浦の場合， tむ降量の多い9月後半か

ら10月前半の水温はまだ20"(;前後で，との時期に沈ん

だ Microcystisは湖底泥上で分解されてしまうと考え

られる。 9章でも述べるが越冬個体群の現容量は藻類

態で洗降する Microり'stisの総量のたかだか 1%1ζす

ぎず， 99%は湖底泥中で分解されてしまう。霞ヶ浦で

越冬する Microcystisは，もっと水温が下がる11月以

降に洗む個体群に違いない。

図8は霞ヶ浦高浜入りの各水深での言葉類態の炭素量

および POCの量で表した洗降量の季節変化を示す。

水中に珪言葉がまだ多い6月から 7月前半は両者の聞に

差がない，つまり乙の期間の沈降量のほとんどは生き

た状態の珪藻であるが，Microcystisが培え始めると

POC と藻類態の差，つまりデトライタスの炭素量が

多くなる。勿論，乙の POCの沈降量の中には生きて

いる細菌や動物プランクトンの死緩なども含まれる

が，細菌の現容量は小さいし，動物プランクトンの生

産量は POC の抗降量のせいぜい10~ぢにすぎない。

従って，とれらデトライタスはほとんど Microcystis起

源であり，霞ヶ浦では Microり'stisは水中で分解を受

けデトライタス化した後iζ湖底泥iζ洗降し，そ乙でさ

らに分解を受けると考えられる。分解が始まるとア

ンモニアの溶出がすぐ始まる(相崎・高村 1986，

TATAMURA 1987)が，先にも述べた様IC，とのアンモ
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Mω'ocystisが冬に栄養細胞の状態で湖底泥にいるこ

とはすでに何人かの研究者によって観察されていた。

霞ヶ浦では湖底泥の表層部 2cmまでのと乙ろに多く

の Microりslisのコロニーが存在していた。水中のコ

ロニーが初夏に増え秋から冬にかけて減るのに比べ，

底泥中には8月の終わりから 9月の始めにかけて増え

始め冬の間その現存量を維持し春から夏にかけて減少

する。冬の湖底泥中lζ存在する Microcystisの現存量

は同時期の水中のそれの100-1000倍にのぼり(図10)，

ほとんどの Microcystisは湖底泥中で越冬すると考え

られる。湖底泥中から採取した越冬個体群の光光合

成曲線は20"(;での測定では強光による阻害は認められ

ず，光飽和型の光一光合成曲線を示した。最大光合成

速度 (Pmax:g02ch1. a-1h-1)は， 10-15 g02gch1. a-1 

h-1と夏lζ水中で発生している Microcystisの Pmax

(18-21 g02gch1. a -lh -1)より低いものの冬に水中から

採取したコロニーの Pmax(5-10g02gch1.a-1h-1)Iζ 

比べると有意に高かった。一方，湖底泥中から採取し

た Microcystisの越冬個体群の光一光合成曲線の初期

勾配 (φ:(g02gch1.a-1h-1)(μE. m-2c1)-I)も夏の水

中の個体群と同じか，もしくは高い値であった。従っ

て，湖底泥中の栄養細胞は冬の低温下では光合成を

行っていないが，温度をあげ光照射を行うとすぐに光

合成を開始できることが明らかになった (T雌 AMURA

et al. 1984)。湖底泥中の細胞と夏の水中lζ存在する

細胞の生理的な違いの研究はないが，湖底泥中の細胞

冬

Ecology of Micmりstis

越8. 1-20μmのI序吸速度は他のサイズのものより大きく，

しかもその量が9月に著しく上がる。乙れは Micro-

cystisの分解が乙の時期とくに活発になることを示し

ている。炭素の収支計算からも同様の結果が得られた

(TAKAMURA and YASUNO 1988)。

山本(1986)がまとめているように，藻食性アメー

パが，水の華を形成している Anabaenaの消滅を引き

起乙すという例は幾つかの湖で観察されており，日本

でも近年木崎湖で報告されている。しかし，Microcys・

tおでこの様な例の報告はまだない。 Microcystisを溶解

する微生物には，ウィルス，細菌，放線菌，カビそし

てアメーパなどが知られている(山本 1986)。繊毛

虫が Microcystisを摂食している例もある (TAKAMURA

and YASUNO 1983)。では，霞ヶ浦で Microりstisの分解

にいかなる微生物が関与し，どのくらいの速度で Mi-

croりstisを分解しているのか。残念ながらこうした問

題も今後の研究課題である。霞ヶ浦でも Microc)'stisの

現存量が最高になった後，ラン藻の Anaりstisnidulans 

や Anabaenacylindricaを宿主とする溶解微生物の細

菌，カピ，アメーパなどが靖加する (YAM馴 OTO1981) 

との報告がある。また， KONDA (1985)は Microcystis

が優占する東京の碑文谷池で， 10ー11月の Microcystis

の分解期にト35μmの小さなサイズの懸濁態IL付着

する細菌の属組成が複雑になると報告しており，乙う

したさまざまな微生物が Microりstisの分解に重要な

役割を果していることは確かである。
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Fig. 11 Carbo岨自ow(gC m -2) of Micrn~vstls 
in Takahamairi Bay of Lake Kasumigaura. 

199 gC m-2は呼吸で無機化される。 38gC m-2は藻類

態のまま湖底泥に沈み99%はそ乙で分解されデトライ

タスとなり 0.4gCm-2が湖底泥で越冬し，次期のブ

ルームの種となる。残りの 182gC m-2は湖水中で分

解を受け，131 gC m-2 はデトライタスの炭素として

洗み湖底泥中でさらなる分解を受けると考えられる。

乙の差の 51gC m-2は Microりstisを湖水中で分解す

る細菌の呼吸となり，動物プランクトンは Microcystis

を直接食べずとうした細菌を食べていると考えられ

る。実測値がないので光合成iとより Microcystisが排

出する DOC(溶存有機炭素)から細菌への炭素の流

れが抜けているなどまだ不完全で今後の修正が必要で

ある。 Anabaena，Aphanizomenonと Microり'stisが大量

発生する Mendota湖では藻類態のままftむ植物プラ

ンクトンの量が，デトライタスとして沈降する量と同

じくらいに考えられ，また，植物プランクトンから動

物プランクトンへの経路も細菌から動物プランクトン

への経路よりは大きいとしている (BROCK1985)な

ど，湖による迷いもあるかもしれない。
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が細胞内に炭水化物をためとんでいるらしいととは十

分組像される。

THOMAS and WALSBY (1986)はMicrocystisの浮洗と

水温の関係を調べ，一旦強光によりtむんだ Microcystis

を暗条件にすると20"(;では再び浮いてくるのに 8"Cで

は，細胞内の炭水化物が使われずガス胞の形成もおζ

らず浮いてとない事を示した。霞ヶ浦では春，水混が

15"C前後になると湖底泥中の Microcystisのコロニー

が減少し水中でのコロニーが増加する。とれは湖底泥

lζtむんでいた Microcystisが代謝活性をとりもどし，

細胞内の炭水化物を消費し水中IC浮いてくるからと考

えると説明がつく。浮いてきた MicTocystisは光合成

を開始し，次期のブルームへとつながっていくと考え

られる。

Micro句 Istisが優占する湖の生態系の特徴

朔が富栄養化してくると生態系の炭素の循環はどの

ように変化するか。勿論，細菌，植物プランクトン，

動物プランクトン，魚といった生態系の構成要素の現

容量は増え，おのおのの循環速度も大きくなる。が，

そのバランスがどう変化するか。まず，植物プランク

トンの現存量の増え方が他の構成要素より著しくな

る。それに伴い，植物プランクトンの沈降量が増え

る。一方，植物プランクトンから動物プランクトンへ

の炭素の流れの割合は小さくなり，逆iζ植物プランク

トンから細菌への流れが増える。乙の場合の細菌は，

植物プランクトンの光合成による体外代謝産物を利用

する割合が増えるのではなく(乙の割合はむしろ減少

する)，植物プランクトンの celllysisから出る有機炭

素を利用する細菌への流れが増えると RIEMANN ら

(1986)は述べている。こうして植物プランクトンか

ら細菌へと流れた炭素のより多くが動物プランクトン

へと移行する。また，富栄養化が進行すると藻食魚が

増え植物プランクトンから魚への流れも繕えると考え

られている。 MicTOCystisが大量発生するような過栄養

湖の炭素の循環もこのような傾向の延長と考えてよい

と思う。以下に具体的に述べるが， Microcystisが大量

発生している閤は，植物プランクトンから動物プラン

クトンへの流れがほとんどなくなってしまうと考えら

れる。一方，植物プランクトンから細菌を通り湖底泥

へ洗降していく経路が大きくなる。

図lllCMicroり'stisを中心とした霞ヶ浦高浜入りの

炭素の循環速度を1983年の実測値をもとに示した。

Microcystisの年間総生産量は 418gCm-2で，乙の内
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