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Abstract 

 

The reduction of nutrients supply from the land area is essential management to control the 

surplus phytoplankton bloom and subsequently mitigate the formation of hypoxic water mass at the 

bottom layer in the inner bay area. In this study, we tried to clarify the ability for nitrate uptake of 

several seaweeds under various natural environment conditions of the Omura bay through the 

incubation experiments. And we tried to find the appropriate seaweed species which effectively absorb 

nitrate in the estuary having heavy loads of land-derived nutrients with high nitrogen and 

phosphorus ratio (N:P ratio). Out of six species of the seaweeds (Chaetomorpha crassa, Ulva pertusa, 

Codium fragile, Hypnea flexicaulis, Padina australis, Sargassum fulvellum), which are often observed in the 

Omura bay, U. pertusa and C. crassa showed higher removal ability of nitrate and phosphate. Moreover, 

it was confirmed that U. pertusa, which is widely distributed in the coastal areas of the Omura bay, 

showed higher uptake of nitrate and photosynthesis potential even in the phosphorus-limited 

condition, during the night time, and in the low salinity condition of 15 psu. Although U. pertusa is 

known to cause the severe damage to the coastal ecosystem due to its coverage of the sediment and 

deterioration-derived smells, it can be suitable seaweed to biotechnologically remediate the coastal 

environment. 
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 長崎県に位置する大村湾（幅約11km，奥行き約26km，面

積320km2，平均水深14.8m）は，針尾瀬戸と早岐瀬戸の２本

の細い水路で佐世保湾に通じ，さらに外海に繋がる二重の閉

鎖性海域となっている。そのため，湾内海水と外海水との海

水交換が少なく，湾口付近を除き全体的に潮流が弱いため，

陸域から流入した物質や湾内で生産された有機物が湾内の海

底に蓄積しやすい。さらに，夏場は温度成層が形成されやす

いため，海水の滞留時間が長くなる底層では有機物の分解に

よる貧酸素化が進行し，溶出した栄養塩（特にリン酸，ケイ

酸，アンモニア）は湾内の一次生産に寄与している1)と考え

られている。 

 このように富栄養化が進行しつつあると大村湾において，

陸域から流入する栄養塩供給量を抑制することは，浅海域

（潮間帯～潮下帯）を覆い尽くす大型緑藻類や，湾内での過

剰な植物プランクトンの生産を抑えることにつながる。特

に，1980年代以降に合成洗剤の無リン化が進み，また下水処

理場の高次処理化により微生物活動等の操作によって吸着し

やすいリンのみを回収することに成功した2)ため，海へと流

される排水はリンよりも窒素に富んだ水である3)ことが多

い。実際に大村湾に流れ込んでいる主な８つの河川の各季節
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の栄養塩濃度を調べてみると，溶存無機態窒素（DIN），リ

ン酸態リン（DIP），DIN/DIP比，それぞれの平均値（中央

値）は，102.4μM（65.8μM），1.2μM（0.8μM），211.1

（80.8）4)であり，海洋の植物プランクトンの平均的な窒素

リン構成比（レッドフィールド比）が16ということを考えて

も，窒素過剰（相対的なリン不足）の栄養塩が陸域から流入

していることになる。過剰な一次生産の抑制は，大型藻類の

被覆に伴う浅海域堆積物の還元的な環境や，植物プランクト

ン由来の易分解性有機物の供給が一因となる底層の貧酸素水

塊の形成の緩和にもつながるため，ナマコなどの底生動物や

浅海域藻場に生息する仔稚魚の生残率を上げ，系内の水産資

源の維持にもつながると考えられる。 

 近年では沿岸域における富栄養化の対応策として，養殖場

由来の過剰な栄養塩の除去を行うために，複数の栄養段階に

位置する生物の栽培を組み合わせたIMTA（Integrated 

Multi Trophic Aquaculture）5), 6)という取り組みがなされて

いる。IMTAとは，魚の養殖場の近くで貝や海藻を共に養殖

し，養殖場から出た過剰な有機物や栄養塩を貝や海藻が吸収

することで汚染の拡散を防ぐことができ，また成長した貝や

海藻も回収することで窒素やリンを系外に移行させ，かつ，

食料や飼料として利用できる効率的な方法7)である。この方

法を応用し，河口域や沿岸域で海藻を意図的に成長させるこ

とによって，海藻の機能により，陸域からの過剰な栄養塩を

取り込ませて，かつ成長した海藻を回収して再利用すること

で環境修復に繋がると考えられる。特に，上述のように窒素

過剰の栄養塩供給がある中では，リンが不足した状態で窒素

を吸収することができる海藻が，沿岸域の環境修復材料とし

て用いることに適していると考えられるが，このような観点

での研究がないのが現状である。 

 そこで，本研究では，大村湾などの温帯域の内湾で観測さ

れる様々な環境条件において，一般的に生育する様々な海藻

種の栄養塩取り込み能力と光合成能力の変化について調べ，

沿岸域の環境修復に適した海藻を明らかにすること目的とし

た。 

 まず大村湾に生育する海藻の栄養塩取り込み能力を広く把

握するため，大村湾に多く生育する海藻の栄養塩取り込み能

力を調べた（培養実験１）。続いて，培養実験１で高い栄養

塩取り込み能力が見られた特定の海藻種（Ulva sp.とPadina 

sp.）を用いて，リン枯渇条件下での栄養塩（硝酸）取り込

み能力と光合成能力について，明条件・暗条件の両方での特

性を調べた（培養実験２）。最後に，河川水が流れ込む低塩

分の条件下でも，比較的効率良く栄養塩を取り込む特性を持

っている藻類であるか検証するため，異なる塩分条件下での

Ulva sp.の栄養塩取り込み能力と光合成活性について調べた

（培養実験３）。 

 

方 法 

 

試料採集 

 培養実験１で使用した海藻種のうち，ホソジュズモ

Chaetomorpha crassaとアナアオUlva pertusaはSt.１（子々

川）にて，その他の海藻（ミルCodium fragile，カズノイバ

ラHypnea flexicaulis，ウスバウミウチワPadina australis，ホ

ンダワラSargassum fulvellumはSt.２（二島）で実験の１日前

に採集し，培養実験２，３で使用した海藻のうち，アナアオ

サはSt.３（長与港），ウスバウミウチワはSt.２（二島）

で，実験の２日前に採集して，順応培養に供した（Fig.１）。 

Fig.1.  Macroalgae and seawater sampling location at the 

Omura Bay 

 

培養実験の準備と方法 

 培養実験に用いる海水は，栄養塩濃度の高い河川水の影響

の少ないSt.２（二島）とSt.４（手熊）で採取した海水

（N, P共に0.05μM以下）を用い，大型藻類と同様に栄養塩

を吸収して成長する植物プランクトンを除去するために，焼

成したガラス繊維濾紙（GF/F，0.7μm Whatman）で濾過

して濾過海水を作成した。さらに濾過海水で，採集した海藻

表面を洗って，栄養塩の吸収を行う付着藻類や，栄養塩の放

出に関わる甲殻類などの小動物を洗い流した。異なる環境条

件（水温，光量，栄養塩環境）で生息していた海藻は，元々

生育していた場所に特化した生理特性になっていることが考

えられるため，培養実験開始前に，均一な条件に適応させる

ための順応培養を行った。培養実験1の順応培養では，エア

レーションを行った濾過海水中に海藻を１日間入れて培養し

た。培養実験２，３では２日間の順応培養を行ったが，培養

実験１の条件に加えて，培養海水中の初期窒素濃度，リン濃

度がそれぞれ30μM，10μMに近づくように，栄養塩とし

て，硝酸カリウム溶液，リン酸二水素カリウム溶液を，12時

間ごとに添加した。 

 

栄養塩濃度測定 

 培養実験で得た栄養塩測定用試料は採取後速やかに冷凍保

存し，後日，オートアナライザー（AACS4，BLTEC社製）

を用いて，硝酸態窒素（NO3＋NO2－N）は，全ての硝酸を

亜硝酸に還元後，ナフチルエチレンジアミン法によって測定

Omura
Bay

St.1
St.2

St.3

FutashimaShishigawa

St.4
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し，リン酸態リン（PO4－P）は，モリブデンブルー法によ

って測定した。8) また，測定した栄養塩濃度のデータを元に

算出した栄養塩取り込み速度の条件別の比較においては，試

料数が少なく正規性の検証が十分に出来ないことから

Mann-Whitney 検定を用いて，有意差検定を行った。 

 

光合成活性測定 

 海藻の光合成量や炭素固定量は，酸素発生量や同位体

（13Cや14C））標法を用いた重炭酸固定量の測定などからら

められてきている。9) 前者の方法は呼吸による酸素吸収量に

よって相殺されるものであり，明条件での発生量は光合成機

能と必ずしも一致するものでなく，また，後者の方法は，測

定に時間とコストがかかり簡便でない。一方で，パルス増幅

変調法（PAM）による光合成活性の測定は1990年代後半か

ら始められた新しい手法であるが，非破壊的な測定であるた

め，培養試料を用いた経時的な測定ができる利点10)を持って

いる。また，光合成活性の他にも，強光阻害の有無や，電子

伝達の量子収率の変化の原因が光化学系IとIIのどちらで起

きているのかの指）を示す10)こともできる。そこで本研究で

は，PAMを用いた光合成活性測定も一緒に行うことで，従

来の栄養塩取り込み実験ではできなかった海藻の光合成能力

の違いからの考察を加えた。 

 本 研 究 に お い て光合 成 活 性 の測定は Imaging-PAM

（WALZ社製）を用いて，培養実験２，３で行った。藻体

が水中にあると蛍光強度が変化すること，また一方で，藻体

が乾燥すると健全性が失われることから，アルミプレートの

上に濾過海水で湿らせたキムタオルをのせておき，その上に

暗順応させておいた海藻を重なりのないように広げて蛍光値

を測定した。Imaging-PAMによって測定される値のうち，

本研究では，式③でらめられる光化学系IIの実際の量子収率

（Y(II)）を光合成活性の指）として用いた。 

Y(II) = qP × (Fv’/Fm’)  ・・・③ 

Y(II)のうち，光化学系IIの量子収率を示すFv’/Fm’の値は光

化学系IIの状態によって決定され，qP（光学的消光）はシ

トクロムb6 /f 複合体や光化学系Ｉ，炭酸固定系など，光化学

系IIの下流に存在するコンポーネントが機能を失った場合に

値が小さくなる。11) そのため，このY(II)の値が低下した

時，測定されるqPの値を見ることで，光合成が行われてい

る機能のうちどの部分で光合成阻害が起こっているか判別で

きるという原理を利用した。らめられた各データ間（培養実

験前と実験後の試料間，もしくは，異なる条件での試料間）

の差の有無については，試料数が少なく正規性の検証が十分

に出来ないことからWilcoxon符号付順位和検定，もしくは

Mann-Whitney 検定を用いて，有意差検定を行った。  

 

培養実験１．(海藻種別の栄養塩取り込み特性）の条件設定 

 ホソジュズモ，ミル，カズノイバラ，ウスバウミウチワ，

ホンダワラ，アナアオサの６種類の大型藻類を用いて，2008

年と2009年の８月の計２回，４時間ずつ行った（n=２）。水

温と光量子量を変化させて夏期晴天条件と春秋期曇天条件を

設定し，夏期晴天条件は水温26～30℃，光量子量180μmol 

photons/m2/s（MQ-200，Apogee社製），春秋期曇天条件

は水温20～22℃，光量子量20μmol photons/m2/sとした。

温度管理として室内空調設備と保冷剤を用い，自然光に近い

波長の可視光線を放射する70Wメタルハイドランプ（サン

ライトH70プラント，TWTインターナショナル社製）を用

いた。 

 培養は容器に1.2Lの濾過海水を入れ，その中に海藻を約

10wet-g入れて行った。栄養塩は培養海水中の初期窒素濃

度，リン濃度がそれぞれ30μM，10μMになるように，栄養

塩として，硝酸カリウム溶液，リン酸二水素カリウム溶液を

添加した。午前９時から測定を開始し，携行型pH/DOメー

ター（D-55型，HORIBA社製）を用いて光合成量の指）と

なる溶存酸素濃度（DO）と水温の測定，栄養塩測定用のた

めの採水を，９時30分，10時，11時，12時，13時の計５回行

った。 

 

培養実験２．（リン枯渇条件下での栄養塩取り込み特性）の

条件設定 

 培養実験２は，培養実験１の結果を参照し，硝酸の取り込

み量が大きいアナアオサと，窒素とリンの取り込み量の比

（モル比）がアナアオサとは大きく異なるウスバウミウチワ

を実験対象種として用い，2010年の９月２日～８日の計１

回，７日間の培養実験を行った。温度と光量を管理できるイ

ンキュベーター（M-230FN，TAITEC社製）を用いて，大

村湾沿岸の夏の表層の平均的な水温に模した25℃の条件で，

明期（８時～20時：12時間，100μmol photons/m2/s）と

暗期（20時～８時：12時間）を繰り返した。透明の培養容器

に濾過海水0.5Lを入れ，その中に海藻約２wet-gを入れて培

養を行った（n=４）。栄養塩は培養海水中の初期窒素濃度が

30μM（初日のみ40μM）になるように硝酸カリウム溶液を

添加しただけの条件（リン枯渇条件）と，この条件に加えて

初期リン濃度がリン10μMになるようにリン酸二水素カリウ

ム溶液をさらに添加した条件の２種類設定した。 

 培養開始後の１，３，６日目には，午前9時30分，10時，

11時，12時，15時の計５回に明条件での水質計測と栄養塩測

定用の試料採水を行い，21時30分，22時，23時，24時，27時

の計５回に暗条件での水質計測と栄養塩測定用の試料採水を

行った。環境条件に関わる水質は，隔膜電極のポータブル溶

存酸素計（DO-31P型，東亜ディーケーケー社製）を用い

て，溶存酸素濃度（DO）の測定を行った。測定を行う日

は，明条件，暗条件それぞれの実験開始直前に培養水の入れ

替えを行い，新しい培養水に栄養塩を添加した。測定を行わ

ない日にも培養条件として設定している栄養塩構成が維持さ

れるように，午前と午後の９時に栄養塩を添加した。また，

光合成活性の測定を１，３，６日目に行った。 

 

培養実験３．（異なる塩分条件下での栄養塩取り込み特性）

の条件設定 

 湾内に流入する陸水に含まれる過剰な窒素を吸収する能力

が高く，環境修復材料として適していると考えられるアナア

オサ（培養実験１，２）を用い，異なる塩分条件で６日間
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（2010年12月17日～22日)の培養実験を行った。 

 九州の河川の平均的な水質3)を参考に，SiO2を32.2mg/L，

CaCl2・ 2H2O を 36.7mg/L， MgCl2・ 6H2O を 22.6mg/L，

KCLを 3.5mg/L， Na2SO4 を 19.4mg/L， NaHCO3 を 56.3 

mg/Lを混ぜて人工的な淡水を作成し，濾過海水と混ぜて実

験に用いる異なる塩分（5，15，25，36psu）の培養海水を

作成した。透明の培養容器に塩分調整を行った培養水0.5Lを

入れ，その中に海藻約１wet-gを入れて水温を25℃に保って

培養を行った（n=４）。 

 培養実験２と同様の方法で，管理した明暗条件下で，それ

ぞれ5回ずつ水質計測と栄養塩測定用の試料採水を行い，定

時での溶存酸素濃度の測定と海水の交換，栄養塩の添加（初

期窒素濃度30μM，初期リン濃度10μM）を行って実験の環

境条件を保った。これらの観測の他に，光合成活性の測定を

１，３，６日目に行った。 

 

結 果 

 

培養実験１．（海藻種別の栄養塩取り込み特性） 

 栄養塩取り込み特性（硝酸の取り込み速度，リン酸の取り

込み速度，硝酸とリン酸の取り込み比（モル比））は，海藻

種ごとに大きく異なっていた（Fig.２）。これらの値から，

アナアオサとホソジュズモは硝酸とリン酸のそれぞれの取り

込み速度が共に大きく，硝酸とリン酸の取り込み比の値も大

きいが，対してウスバウミウチワはリン酸の取り込み速度は

大きいが，硝酸の取り込み速度が小さく，硝酸とリン酸の取

り込み比の値も小さい値を示していた。一方カズノイバラ，

ホンダワラ，ミルは，硝酸とリン酸の取り込み速度の値が共

に小さかった。褐藻類のウスバウミウチワとホンダワラは，

夏期晴天条件での硝酸，リン酸の取り込み速度が，春秋期曇

天条件に比べて２倍程度高かったが，他の藻類では大きな違

いが見られなかった。 

 

培養実験２．（リン枯渇条件下での栄養塩取り込み特性） 

 光合成に伴って増加するDOの変化を海藻間で比較する

と，培養３日目の明条件において，ウスバウミウチワは，リ

ン添加条件， リ ン未添加条件の そ れぞれ で 8.6mg/L 

(t=3.5h)，8.5mg/L (t=2.5h）の最高値をとっているのに対

して，アナアオサは，リン添加条件，リン未添加条件のそれ

ぞれで，より高い11.8mg/L (t=3.5h)，12.1mg/L (t=5.5h) の

最高値をとっており，この傾向は７日目でも同じであった

（Fig.3-1a）。また暗条件ではアナアオサとウスバウミウチ

ワ間 （ リ ン添加： P=0.264, リ ン 無 し ： P=0.224, n=11, 

Mann-Whitney検定） や ， リ ン の 有 無 （ ア ナ ア オ サ ：

P=0.056, ウミウチワ：P=1.000, n=11, Mann-Whitney検

定）による有意な差は見られず，酸素濃度は3.0～5.0mg/L

の間で変動していた。ウスバウミウチワの培養海水中では５

Fig.2. Comparison of (a) nitrate uptake rate, (b) 

phosphate uptake rate, and (c) molar ratio of nitrate 

and phosphate uptake rates of 6 species of macroalgae 

(A: Ulva pertusa, B: Codium fragile, C: Padina australis, D: 

Sargassum fulvellum, E: Chaetomorpha crassa, F: Hypnea 

flexicaulis) 

Fig. 3-1. Time series variation of (a) dissolved oxygen 

(DO), (b) nitrate and (c) phosphate concentrations in the 

culture seawater in which U. pertusa and P. australis were 

incubated with and without phosphate addition. Gray 

region indicates the period of dark condition. 
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時間半後でも硝酸が残存していたのに対して，アナアオサの

培養海水中の硝酸濃度は，リンの有無によらず開始2時間半

後には値が０に達していた（Fig.3-1b）。いっぽうで，培養

海水中のリン酸濃度は，ウスバウミウチワ，アナアオサ共に

同程度の減少を示したが，培養３日目暗期以降では，アナア

オサの培養海水中のリン酸濃度は，開始30分後の値が10.7～

20.7Mまで上昇し，さらに６日目の暗期の培養においては開

始３時間半後まで上昇を続けた（Fig.3-1c）。 

 培養海水中の硝酸，リン酸濃度変化をもとにして，Fig.3-2，

3-3，3-4にそれぞれリン添加の有無に伴うそれぞれの海藻種

の硝酸取り込み速度，リン酸取り込み速度，硝酸とリン酸の

取り込み量のモル比を，(a)に明条件，(b)に暗条件として示

し た 。 硝 酸 の 取 り 込 み 速 度 は ア ナ ア オ サ が最高 14.5 

μmol/wet-g/hであるのに対してウスバウミウチワは最高

1.3μmol/wet-g/hであり，アナアオサの方が有意に高い値

を示したが（P<0.001），どちらの海藻種もリン添加の有無

（アナアオサ・明条件：P＝0.150, ウミウチワ・明条件：P

＝0.818）や，明暗条件（アナアオサ・リン添加：P＝0.650, 

ウミウチワ・リン添加：P＝0.224）による有意な差がなかっ

た（Fig.3-2）。リン酸の取り込み速度は，アナアオサとウス

バウミウチワ共に，明条件で0.1～0.3μmol/wet-g/h，暗条

件0.05～0.2μmol/wet-g/hであり，どちらの海藻種におい

Fig. 3-2. Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of 
nitrate uptake rates (μmol/wet-g/h) of U. pertusa and 
P. australis growing with and without phosphate addition 
during the (a) light and (b) dark condition, respectively. 
Nitrate uptake rate was calculated based on the 
decrease of nitrate during the first 30 minutes just 
after the incubation start time when initial nutrient 
concentrations are same. 

Fig. 3-3. Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of 
phosphate uptake rates (μmol/wet-g/h) of U. pertusa
and P. australis growing with nitrate and phosphate 
addition during the (a) light and (b) dark condition, 
respectively. Phosphate uptake rate was calculated 
based on the decrease of phosphate during the first 5 
hours just after the incubation start time when initial 
nutrient concentrations are same. The first 30 minutes 
were excluded from the calculation because phosphate 
release was observed, probably due to some form of 
physiological response. 

Fig. 3-4. Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of the 
molar ratio of nitrate and phosphate uptake of U. 

pertusa and P. australis growing with nitrate and 
phosphate addition during the (a) light and (b) dark 
condition, respectively. 
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ても明条件より暗条件のリン酸取り込み速度が有意に低かっ

た（アオサ：P<0.05, ウミウチワ：P<0.05）（Fig.3-3）。また

これら栄養塩の取り込み速度の結果に伴う硝酸とリン酸の取

り込み量比は，アナアオサは明条件が50.9～71.0，暗条件が

90.7～170.7と暗条件の値が有意に高く（P<0.05），ウスバウ

ミウチワも明条件が1.9～4.7，暗条件が8.9～10.0と暗条件で

有意に高い値が見られた（Fig.3-4）。 

 リン添加の有無によるアナアオサとウスバウミウチワの

PAR（光合成有効放射量）に応じた実効量子収率Y(II)の変

化をFig.3-5に示した。初期条件（１日目）と６日目のY(II)

の値を海藻ごとのリンの有無により比較すると，アナアオサ

はリンの有無によってY(II)の値に有意な差がなく（リン有

り：P=0.492, リン無し：P=0.831, Wilcoxon検定），ウスバ

ウミウチワはリン添加がない場合のY(II)が６日後に初期状

態よりも有意に低い値をとった（リン有り：P=0.022, リン

無し：P<0.001, Wilcoxon検定）。また，６日目のリン添加条

件のアナアオサとウスバウミウチワのY(II)も大きな違いは

なかった（P=0.039, Wilcoxon検定）。 

 

培養実験３．（異なる塩分条件下での栄養塩取り込み特性） 

 １日目の明条件におけるそれぞれの塩分条件の培養海水中

のDO濃度 を比較す る と ， 塩 分 の最高値は５ psu で 9.9 

mg/L，15psuで12.0mg/L，25psuで12.0mg/L，36psuで

11.5 mg/Lであり，他の塩分条件と比べて５psu条件で低い

値を取っている（Fig.4-1a）。アナアオサの培養海水中の硝

酸濃度は，１日目の明条件では，最大でも30μMから

26.1μM（36psu）までしか減少しておらず（Fig.4-1b），高

塩分の25psuと36psuの条件では１日目の暗条件から徐々に 

Fig. 3-5. Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of the 
effective PSII quantum yield during illumination Y(II) 
of (a) U. pertusa and (b) P. australis growing with and 
without phosphate addition, respectively. 

Fig. 4-1.  Time series variation of (a) dissolved oxygen 
(DO), (b) nitrate and (c) phosphate concentrations in the 
culture seawater in which U. pertusa was incubated at 
different salinity conditions (5, 15, 25 and 36psu). Gray 
region indicate the period of dark condition. 

Fig. 4-2.  Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of 
nitrate uptake rate (μmol/wet-g/h) of U. pertusa,
incubated at different salinity conditions (5, 15, 25 and 
36psu) during the (a) light and (b) dark condition, 
respectively. Nitrate uptake rate was calculated in the 
same manner as explained in Fig. 3-2. 
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藻体による取り込みが見られた。高塩分の25psuと36psuの

条件では，３日目の明条件の開始５時間半後において硝酸濃

度が約０μMまで減少したが，低塩分の15psu条件では３日

目の暗条件以降，５psu条件では６日目の明条件で，値が約

０μMまで減少しており，全体的に５psu条件の硝酸取り込

み量が小さいものの，低塩分条件でも徐々に順応してアオサ

による硝酸取り込み量が増えてきたことが示唆された。培養

海水中のリン酸濃度は，多少の増減が見られるものの，培養

実験2の後半で観察されたようなリン酸濃度の急激な増加は

見られなかった（Fig.4-1c）。 

 さらにこれらのデータを元に，Fig.4-2に硝酸の取り込み

速度，Fig.4-3にリン酸の取り込み速度，Fig.4-4に硝酸とリ

ン酸の取り込み量のモル比（硝酸：リン酸）を，(a)に明条

件，(b)に暗条件として示した。硝酸の取り込み速度は，明

条件の３日目において15psu条件（2.4μmol/wet-g/h）と

36psu条件（6.7μmol/wet-g/h）では有意な差が見られた

ものの（P<0.05），明条件の他の条件間では有意な差が見ら

れなかった。暗条件では，５psu条件と15psu条件の硝酸の

取 り 込 み 速 度 が ，他の 塩 分 と比べて 有意に低か っ た

(P<0.01)。また，明条件，暗条件共に，どの塩分条件でも日

が経過するにつれて取り込み量が増加した（Fig.4-2）。一方

で，リンの取り込み速度は，ばらつきは見られたものの，塩

分条件や時間の経過に伴う有意なリン酸取り込み量の違いは

見られなかったが，暗条件では取り込み量は減少した

（Fig.4-3）。その結果，硝酸とリン酸の取り込み量比は，硝

酸とリン酸の取り込み速度の時間変化，明暗・塩分条件によ

る違いを反映して，時間経過に伴う増加と，暗条件における

増加が明瞭であった（Fig.4-4）。 

 塩分条件によるアナアオサのPAR（光合成有効放射量）

に応じた実効量子収率Y(II)の変化をFig.4-5に示した。初期

条件（１日目）と６日目のY(II)の値の変化量を比較する

と，他の条件と比べて15psuの塩分条件でY(II)が初期条件と

ほぼ同じ傾向がみられたが（P=0.035, Wilcoxon検定），他の

Fig. 4-3.  Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of 
phosphate uptake rate (μmol/wet-g/h) of U. pertusa,

incubated at different salinity conditions (5, 15, 25 and 
36psu) during the (a) light and (b) dark condition, 
respectively. Phosphate uptake rate was calculated in 
the same manner as explained in Fig. 3-3. 

Fig. 4-4.  Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of the 
molar ratio of nitrate and phosphate uptake of U. 
pertusa incubated at different salinity conditions (5, 15, 
25 and 36psu) during the (a) light and (b) dark condition, 
respectively. The uptake ratio was not calculated when 
nitrate and/or phosphate concentrations increased in 
the culture water. 

Fig. 4-5. Temporal variation (1st, 3rd, and 6th day) of the 
effective PSII quantum yield during illumination Y(II) 
of U. pertusa growing at different salinity conditions 
(5, 15, 25 and 36psu). 
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塩分条件では，Y(II)の値は初期条件よりも有意に低下して

いた（P<0.001, Wilcoxon検定）。 

 

考 察 

 

海藻種別の栄養塩取り込み特性 

 今回，培養実験1で用いた海藻と近種の海藻の最大取り込

み速度（Vmax）と半飽和定数（Ks：培養液中の栄養塩濃度

に比例して増加する海藻の栄養塩取り込み速度が飽和に達す

る時の栄養塩濃度の２分の１に相当する栄養塩濃度）の既報

値をTable１に示した。これらの報告のうち水温条件が25℃

付 近 で のKsは ，ジュズモ属で あ るウスイロジュズモ

Chaetomorpha linumは57.2μM，15) ミルは5.45μM，13) イバ

ラノリ属 Hypnea musciformisは4.9μM，13) ホンダワラ属であ

るノコギリモクSargassum macrocarpumは15.4 μM，12) アオ

サ属Ulva rigidaは17.8-33.5μM15)であった。そのため，アオ

サ属であるアナアオサ，ジュズモ属であるホソジュズモ以外

の海藻にとって，本研究の培養実験で用いた30μMの硝酸態

窒素濃度は飽和状態のものであると想定される。したがっ

て，アナアオサとホソジュズモに関しては，本研究で用いた

条件では取り込み速度が過小評価であった可能性もあるが，

他の海藻に比べて硝酸取り込み速度が十分に高いことと，海

藻間の取り込み速度の相対比較には問題はないと考えられ

る。 

 海藻は，栄養塩枯渇条件におかれた直後17)や，干出して短

期間の乾燥状態におかれた直後18)に，栄養塩取り込み速度が

高まることが報告されていることから，本研究で見積もられ

た培養開始直後の栄養塩取り込み速度（Fig.3-2, 3-3）は，

通常の取り込み量よりも過剰評価していることが想定され

る。いっぽうで，本研究で注目している河口域は，潮汐によ

って栄養塩供給量が大きく異なり，干潮時は河川から多くの

栄養塩が供給されるが，満潮時には河川からの栄養塩の供給

が殆どなく低栄養塩濃度の環境になる。そのため，環境修復

に利用するための海藻の栄養塩取り込み特性としては，河川

からの栄養塩供給量が増加した時，いかに多くの栄養塩を取

り込めるかが重要になるため，培養実験開始直後に，低栄養

塩濃度から高栄養塩濃度に海藻が晒された時の瞬間的な取り

込み速度について算出することは妥当である。 

 硝酸とリン酸の取り込み比の値が大きいこと（Fig.2c, 

Fig.3-4, Fig.3-5）は，窒素と共に吸収するリンが少量でも

成長することができることを示唆しており，大村湾の河口域

環境として特徴づけられる窒素過剰条件4)に適応できると考

えられる。特にアナアオサやホソジュズモは硝酸の取り込み

量も大きい（Fig.2a）ため，リンが少ない環境でも多くの硝

酸を取り込むことができ，環境修復材料としての働きを十分

果たすことができると推測できる。これらの結果は，アオサ

科の藻類がfast-growing，opportunistic algae（早く成長

する，瞬時に対応できる藻類）として報告されている19)こと

と矛盾しない結果であった。Larned20)においても，藻体内

の全窒素：全リンの値は，ミル属であるCodium eduleが

33.4，ウミウチワ属であるPadina japonicaが38.2，ホンダワ

ラ属であるSargassum echinocarpumが38.2であるのに比べ

て，アオサ属であるUlva fasciataは48.3であると報告されて

おり，アオサ属はリンの要ら量が他の海藻種に比べて低いこ

とが推測される。 

 カズノイバラ，ホンダワラ，ミルは，栄養塩（硝酸とリン

酸）取り込み速度が小さい値を示した。カズノイバラやミル

は，現場環境においても現存量が低いことから，栄養塩取り

込み速度が遅いために成長量が遅く，分布域を広げることが

できていないことの一因となっていることが示唆される。一

方で，大村湾で高い現存量を持つことが知られているホンダ

ワラは，自然界では基盤に付着した状態で，かつ沿岸域の海

水の攪拌が強いところに生育している。今回の培養実験で

は，水の流れはスターラーでの攪拌のみであり，海藻は基盤 

 

Table 1. Maximum nitrate uptake rate (Vmax) and half-saturation constant for substrate (Ks) of macroalgae 
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から切り離し，容器内で浮遊させた状態で培養を行った。大

型藻類の培養は難しい21)とされており，ホンダワラの培養を

行った遠藤ら22)の研究では，濾過海水をかけ流す方法（換水

率が1回転/時間）で培養を行っており，基盤についた個体

を新鮮な海水で培養を行わなければ正常な生理活性を示さな

いことも推測される。また，サンゴ礁海域においても，亜熱

帯性ホンダワラは，波当たりの強い礁嶺付近に大きな群集を

形成している。23) 強い流れがある環境では，乱流によって

海藻群集の内部でも藻体表面の境界層（Velocity Boundary 

Layer）が薄くなり，低栄養塩濃度の海水であっても藻体内

へのフラックスを大きくすることができる24), 25)が，本実験の

ような流速が低い環境では，そのような自然条件の環境を再

現できなかったことも考えられる。 

 本研究では，最終的に海藻を河川河口域に設置して栄養塩

吸収材として利用するにあたり，海藻の湿重量当たりの窒素

取り込み量を把握しておくことが望ましいため，培養実験1

では，海藻の単位湿重量当たりとして硝酸取り込み速度をら

めている。一方で，海藻は水と接する面から栄養塩を取り込

んでいることや，海藻の湿重量には，光合成に関与しない器

官（石灰沈着物など）も含まれているため，環境条件に応じ

た栄養塩吸収能力を海藻種ごとに比較する場合には，海藻の

単位表面積当たりの取り込み速度で比較することも理にかな

っているといえる。ただし，ホソジュズモやカズノイバラな

どの繊維状の海藻と，アナアオサやウスバウミウチワなどの

葉状の海藻とでは単位重量当たりの表面積が異なると考えら

れるが，後者の方が単位重量当たりの表面積が小さいので，

単位表面積当たりで）準化して比較した場合においても，ア

ナアオサの窒素吸収能力が他の藻類に比べて大きいという評

価は変わらない（さらに大きくなる）。 

 

リン枯渇条件下での光合成活性と栄養塩取り込み特性 

 暗条件では海藻間の単位重量当たりのDOの濃度変化に有

意な差が見られないことから，アナアオサとウスバウミウチ

ワの呼吸量に大きな差はないことが想定される（Fig.3-

1a）。そのため，明条件でウスバウミウチワよりもアナアオ

サの単位重量当たりのDOの濃度変化量が大きいことは，呼

吸量を差し引いた光合成量に違いがあると示唆できる。光合

成量の違いにも関わらず，実効量子収率Y(II)の値には有意

な差が見られなかった（Fig.3-5）理由として，海藻間で吸

光度が異なるため，電子伝達速度ETR（=Y(II)×PAR×吸

収係数×0.5）の値に差が生じ，酸素生成量の違いにつなが

ったのであろう。この吸光度の値がウスバウミウチワの方が

アナアオサよりも低い可能性として，ウスバウミウチワの藻

体の表面には石灰藻が付着しており，また胞子嚢なども見ら

れることから，同じ光量でも吸収しにくくなっていることが

挙げられる。 

 アナアオサとウスバウミウチワの双方ともに，硝酸取り込

み速度に関してリン添加の影響が見られなかった仮説とし

て，アナアオサは硝酸を液胞に貯め込むことが知られている

が，リン成分も同様に液胞に貯め込んでおり，リン枯渇時に

も適応できることが想定される。またリン過剰時にリン酸を

リン脂質として藻体内に蓄えておき，リン枯渇時にはこのリ

ン脂質のリンを核酸などのリンとして転用していることも考

えられる。これまで，植物プランクトンについてはリンの代

替物質がある26)ことや，藍藻が栄養飢餓時にフィコビリンを

窒素の供給源にする27), 28)ことが報告されており，さらに紅藻

のスサビノリPorphyra yezoensisについても窒素律速やリン律

速時にフィコビリソームを縮小させて適応することも知られ

ている29)ため，藻類間の窒素・リンの取り込み量の違いに

は，このような生理特性の違いが影響を与えている可能性も

ある。 

 アナアオサとウスバウミウチワのどちらの藻類でも，光合

成が行われない暗期においても硝酸を取り込む能力があった

こと（Fig.3-2）は，昼夜を問わず陸域から流れ込んでくる

栄養塩を取り込むことができると示唆される。植物プランク

トンの場合，溶存無機炭素（DIC）は光合成と連動して昼間

取り込むが，栄養塩は夜間に取り込みが行われている報告が

ある。30) また珪藻に関しては夜間に硝酸を大量に取り込む

が，円石藻は夜間に取り込むことがない31)ことも報告されて

いる。本実験で用いた大型藻類の場合，このような日周性は

見られず，細胞内外の栄養塩の濃度勾配に応じた受動的な取

り込みがあることが想定された。また，硝酸の取り込み速度

においてどちらの海藻種でもリンの有無に関して有意な差が

見られなかったが（Fig. 3-3），ウスバウミウチワのY(II)の

値は，リン律速条件において有意に低い値を示していた

（Fig.3-5）。光合成を行うことによって作ったエネルギーを

用いて栄養塩を取り込んでいると考えられているため，さら

に長い間リン律速条件に晒された場合には，アナアオサに比

べてウスバウミウチワの栄養塩の取り込み速度が更に減少す

ることが想定される。 

 海藻は干潮時などの滞留時に自らが分泌した化学成分など

が潮汐の変化によって消失するというような海水中の化学成

分変化によって時期を感じとっており，特に潮汐差の大きい

大潮時に海藻の周りの海水が一気に交換されることを利用し

て，この時に成熟を始めて遊走子や配偶子を放出することが

知られている（桑野和可 私信）。培養海水を交換する作業は

この潮汐による藻体周辺の海水の変化と同じことが起きてい

ると海藻が感じとり，培養開始後２～３日後に成熟するとい

う事例が報告されているほか，藻体片が小さいほど成熟しや

すい32)との報告もある。また平岡32)は，1970年代ノルウェー

のNordbyらがアオサ藻体には成熟抑制物質が含まれてお

り，この成熟抑制物質が引き金となり成熟が誘導されると考

えた，と述べており，この成熟抑制物質には少なくとも２種

類ある33)ことも報告されている。今回の実験において，アナ

アオサの藻体が一部白くなったことや培養海水が薄緑に変色

したことからも，培養海水の交換直後のアナアオサで見られ

た海水中のリン酸濃度の急上昇（Fig. 3-1c）は成熟に関係し

ているかもしれない。つまり，海藻は遊走子や配偶子を放出

孔から放出させるが，その際，貯めていたリンも一緒に放出

してししまった可能性が推測できる（桑野和可 私信）。海藻

が液胞内に窒素を貯めることは知られているが，リンを貯め

ることはあまり研究が行われておらず，この現象により，液
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胞内にリンも貯める能力を持っている可能性が高いと考えら

れるが，今後，詳しく調べていく必要がある。 

 

異なる塩分条件下での光合成活性と栄養塩取り込み特性 

 DO値の変動から，１日目の５psu条件では，他の塩分条

件と比べて光合成に伴う生産量が低いことが示唆される

（Fig.4-1a）。また，アオサ属の栄養塩の取り込みや成長率

は20psuの時に最大であるとの報告34), 35)があり，窒素が十分

に供給されている環境では，低塩分においても耐性がある36)

ことが報告されている。栄養塩取り込み速度にはあまり表れ

ていなかったが，15psuで最大の光合成活性を示した本実験

の結果と矛盾しない。また５psu条件において光合成活性が

低かったことは，DOの変化（Fig.4-1a）や暗条件において

の栄養塩取り込み速度（Fig.4-2, 4-3）でも値が低かったこ

とと矛盾しておらず，この結果は他の研究においても示され

ている34)ことから，５psu程度の低塩分条件には適応できな

い可能性があると推測される。しかし，アナアオサは海水よ

りも低塩分である15psu条件も光合成を行っており（Fig.4-1, 

Fig.4-5），硝酸取り込み速度も時関経過と共に増加している

（Fig. 4-2）ことから，塩分が少し低くても栄養塩があれば

環境に順応して光合成を行い，成長することができることが

示された。このようなアオサの広塩性の特性は，河川水や下

水中に含まれる多量な栄養塩を吸収して，海域への負荷を抑

えるために用いる生物材料として，アナアオサが適している

種であることを示していた。 

 １日目の培養において，アナアオサが硝酸の取り込みを行

っておらず，３日目になると培養実験２と同様に取り込み始

めている（Fig.4-1b）ことは，生育環境が急激に変わったこ

とに伴い海藻が成長を止めていたことが想定される。また，

栄養塩が枯渇した状態から栄養塩が豊富な環境に変化すると

栄養塩を一気に取り込む17)ことが報告されていることから，

順応培養中は栄養塩が枯渇した状態にならなかったが，１日

目の明条件から１日目の暗条件にかけて，または１日目の暗

条件から３日目の明条件の間に栄養塩が枯渇した状態になっ

ていたと仮定すると，３日目以降，急激に栄養塩を取り込む

ようになった事象を説明できるかもしれない。 

 

まとめ 

 

 大村湾に出現する代表的な海藻のうち今回使用した海藻種

の中では，硝酸の取り込み速度が大きく，リン枯渇（窒素の

供給過剰）状態や，光合成のできない夜間，また15psu程度

の低塩分条件でも速やかに順応し，硝酸を取り込んで成長を

続けることができるアナアオサが最も環境修復材料として適

している可能性が高いことがわかった。このアオサは沿岸域

において大繁殖する被害32), 37)が報告されており，アオサの利

用法についての多くの研究32), 38)-40)が行われてきている。本研

究の成果は，アオサの大繁殖の原因の解明に繋がるほか，実

用化として河口域でアオサをカゴなどに入れて管理培養し，

成長したアオサを回収して試料やバイオエタノール，メタン

ガスなどに利用することも想定される。 

 これまで大型藻類の栄養塩の取り込みに関しての研究は多

く行われてきたが，本研究では栄養塩の取り込み速度と並行

してPAMを用いた光合成能力の測定を行うことによって，

取り込み速度に反映されるまでタイムラグがある光合成機能

の変調も明らかにすることができたため，環境の変動が藻類

の中長期的な生育に与える影響の予測も可能となった。 

  

要 旨 

 

 陸域からの海域への栄養塩供給量を抑制することは，内湾

での過剰な植物プランクトンの生産を抑え，底層の貧酸素水

塊の形成を緩和する一つの方策であると考えられる。本研究

では，内湾の様々な自然環境条件下における海藻の窒素取り

込み能力を明らかにし，窒素：リン比が高い河口域におい

て，陸起源の窒素を効率的に吸収する海藻を探すことを目的

として実験を行った。大村湾に多く生育する6種の海藻種を

同条件で培養したところ，窒素・リンの除去能力の高かった

海藻はアナアオサ，ホソジュズモであった。このうち，大村

湾で長期間，広範囲で確認されるアナアオサは，リン枯渇条

件や夜間，15psuもの低塩分条件でも，速やかに順応し，他

の条件と同様の高い窒素除去能力と光合成能力を示した。ア

ナアオサは環境被害をもたらすことでも知られるが，陸域か

らの窒素・リンの負荷を緩衝する環境修復機能として利用す

る場合でも，適した生物であることが示された。 
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