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研究成果の概要（和文）：本研究は，温帯域の小型海藻群落に優占する石灰藻サンゴモ類の3種の発芽体につい
て，生育可能条件および好適生育条件を明らかにした。ヒライボ，エチゴカニノテ，ピリヒバの生育適温は同所
的に分布する大型褐藻類のカジメ類やホンダワラ類と同様であったが，生育上限温度はカジメ類より高温であっ
た。潮間帯下部から潮下帯に生育するヒライボとエチゴカニノテでは，少なくとも400 umol photons m-2 s-1で
強光阻害が見られたが，これらより上部に生育するピリヒバでは見られなかった。ヒライボの硝酸態窒素の半飽
和定数は，ほかの非石灰化海藻類と同様で，先行研究のエゾイシゴロモとは異なり，貧栄養耐性はなかった。

研究成果の概要（英文）：This study revealed vital and optimum growth conditions of sporelings of 
three dominant coralline species in the temperate regions of Japan. Optimum temperatures for the 
growth of Lithophyllum okamurae, Amphiroa beauvoisii and Corallina pilulifera were similar to those 
of canopy-forming seaweeds (Ecklonia and Sargassum) distributed in the same regions as the 
collecting site of examined coralline species. Whereas upper critical temperatures for the growth of
 these coralline species were higher than those of the Ecklonia species. L. okamurae and A. 
beauvoisii growing at the lower intertidal to the subtidal zones exhibited photoinhibition under at 
least 400 umol photons m-2 s-1, although C. pilulifera growing on the intertidal zones did not show 
such photoinhibition. The half-saturation constant of nitrate of L. okamurae was comparable with 
values of other non-coralline algae. Unlike L. yessonese shown in the previous study, L. okamurae 
was not adaptable to low nitrate environment.

研究分野： 藻類学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
藻場の衰退が進行し，大型褐藻類が消失した「磯焼け」では，石灰藻サンゴモ類の特定種が卓越することが知ら
れている。しかし，サンゴモ類も，藻場の下草として群落を形成し，水産重要種であるアワビなどの幼生の着底
基質などとして重要な役割を担っている。本研究では，個体群の成立や維持を決定する初期生活史の発芽体を対
象に，サンゴモ類の種により，水温，光量，硝酸態窒素濃度の生育可能条件や好適条件は異なり，それぞれの種
の分布と関連があることを示した。このことにより，藻場の将来予測について，多数の先行研究がある大型褐藻
類に加え，サンゴモ類の優占種を含めた総合的な検討が可能となったことが，本研究の意義である。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

一般に藻場といえば大型褐藻群落を指し，魚介類資源の再生産にも大型褐藻類が貢献してい
ると認識されているが，大型褐藻類がまばらで小型海藻が優占する場所も，ウニ，アワビ類な
どの磯根生物の再生産力は高い（新井 1988）。こうした小型海藻の代表的なものに，石灰藻の
紅藻サンゴモ類（直立体をもつ有節サンゴモと扁平な無節サンゴモ）がある。サンゴモ類は，
海産無脊椎動物の幼生の着底・変態を誘引し，サザエやアワビの幼生も，それぞれ有節サンゴ
モあるいは無節サンゴモに選択的に着底し，底生生活に移行することが報告されている
（Hayakawa et al. 2008）。 

藻場の衰退では，まず大型褐藻類の種多様性が減少し，衰退の極相の 1 つとして，他の海藻
がほとんど見られず，特定の無節サンゴモのみが卓越する磯焼け状態へと進むことが知られて
いる（水産庁 2015, Hind et al. 2019）。しかし，こうした磯焼け域でさえ高密度のウニが生息し
ているように，サンゴモ類は沿岸生態系の生物多様性を支える主要な構成生物の 1 つであり，
将来，サンゴモ類まで衰退すれば，沿岸生態系全体の生物多様性の減少がさらに進むと懸念さ
れる。 

一般に，サンゴモ類は，藻場の下草として，多様な有節・無節サンゴモからなる群落を形成
しており（今野 1985），磯焼け状態に至る過程で，生育種の変化・減少が起きていると推測さ
れる。大型褐藻類は，高水温が衰退の一因とされるため，高温耐性などの生理的特徴や，国内
沿岸での分布の経年変化が精力的に研究され，これらに基づいて将来の水温上昇時における分
布予測もされている（Takao et al. 2014）。しかし，サンゴモ類については，近年，地球温暖化の
付随現象とされる海洋酸性化の影響評価において，研究対象として多用されているが(Kroeker 
et al. 2013，加藤 2015)，水温や光量などの環境要因がサンゴモ類の成長や初期加入に及ぼす影
響の基礎的知見は限られている。 
 
２．研究の目的 

本研究の目的は，サンゴモ類
の分布を決定する種固有の環境
条件（水温，光量，栄養塩）
を，成体と発芽体の成長の両面
から明らかにすることである。
発芽体とは，成体が成熟し，放
出した胞子が発芽した初期生活
史の段階の藻体で，発芽体の成長条件は，その種の個体群の成立や存続を左右する上で重要で
ある。そこで，温帯域の藻場や磯焼け域に広く分布する 3 種（ヒライボ Lithophyllum 
okamurae，エチゴカニノテ Amphiroa beauvoisii，ピリヒバ Corallina pilulifera，Fig. 1）を用い
て，以下の実験を行った。 
 
３．研究の方法 
（1）供試材料の準備 

3 種のサンプリングは 2017-2020 年に広島県竹原市沿岸で行った。発芽体の培養用には，胞
子を形成している成体を対象とし，ヒライボは，6 月，9 月に潮間帯下部から，ピリヒバは，
2，11 月に潮間帯下部から，エチゴカニノテは，5，8 月に漸深帯上部から採集した。3 種の種
同定はおもに肉眼で行った。肉眼での種同定が難しい無節サンゴモのヒライボについては，
DNA 塩基配列を決定し，他産地のデータと比較して確認した。成体の実験用に，ピリヒバを 4
月に採集した。 

発芽体の培養は，以下の手順で行なった。採集した藻体から付着物を除去し，海水で洗浄し
た後，水分を拭き取り，遮光して，10-20 ℃に 30 分から一晩置いた。その後，滅菌したろ過天
然海水（以降，滅菌海水）の中で，藻体から胞子を放出させ，パスツールピペットで，滅菌海
水を満たしたシャーレの底に敷いたカバーガラス上または 6 穴プレートに直接，胞子を単離し
た。単離後，インキュベーター（MIR-154-PJ，パナソニック）で，15-20 ℃，光量 (PPFD, 
photosynthetic photon flux density) 100 µmol photon m-2s-1，明暗周期 12L:12D の条件で約 1-2 週
間，培養を行った。 
 
（2）発芽体の培養実験 

①実験条件 
本研究における実験条件は以下の通りである。ヒライボでは，生育適温，光量，栄養塩実験

を，エチゴカニノテとピリヒバでは，生育適温，生育上限温度，光量実験を行った。 
ヒライボでは，生育適温実験は，光量 100 µmol photon m-2s-1，水温を 10-35 ℃の 5 ℃間隔 6

段階に設定し，滅菌海水に 10% PES 培地を添加した培養液を用いた。光量実験では，水温
20℃で，光量を 1，5，10，50，100，200，400 µmol photon m-2s-1の 7 段階に設定し，培地を添
加しない滅菌海水を用いた。これは，無節サンゴモ 3 種の発芽体の成長への光量の影響につい
て，同様な方法で行われた先行研究（能登谷 1976）と比較するためである。栄養塩実験では，
光量 100 µmol photon m-2s-1，水温 20 ℃に設定し，硝酸ナトリウムを除いた 10% PES 培地を添
加した人工海水（硝酸塩を含まない）と滅菌海水（天然）それぞれに，硝酸ナトリウムを 0, 



0.1, 0.5, 1, 5, 10, 25 µM の 7 段階で加えた培養液を用いた。人工海水は，実験を行った施設で利
用可能な天然海水の硝酸態窒素濃度が約 4 µM であったため，これより低い硝酸態窒素濃度に
おける影響を調べるために用いた。いずれの実験も明暗周期 12L:12D とした。実験は 3-4 週間
行ったが，実験開始から 2 週間で十分な成長率を示したため，この期間での成長率を利用し
た。 

エチゴカニノテとピリヒバでは，生育適温実験はヒライボと同様に行った後，生育上限温度
実験は，同じサンプルを用いて，光量 100 µmol photon m-2s-1，30-35 ℃の 1 ℃間隔 6 段階で 12
日間培養を行った。13 日目から，20℃での培養を約 1 週間行い，成長が見られない個体が 50%
以上となる温度を致死温度とした。光量実験では，水温 20℃で，光量を 5，15，25，50，100，
200，400 µmol photon m-2s-1の 7 段階に設定し，10% PES 培地を添加した滅菌海水を用いた。生
育適温実験と光量実験の試験期間は 2 週間とした。 

 
②成長率の測定 
成長率は発芽体の表面積から，日間相対成長率（RGR, relative growth rate）を算出して評価

した。 
RGR	"day-1# = 100× (lnAt − lnA0)/t 

ここで Atは t 日後の発芽体の表面積，A0は実験初日の表面積とする。 
光量と日間相対成長率の関係は，Platt et al. (1980) のモデル式を採用し，非線形最小二乗法

により曲線近似し，飽和光量 Imを推定した。本研究の実験区でもっとも高い光量 400 µmol 
photon m-2s-1で，日間相対成長率が有意に低下したヒライボ，エチゴカニノテでは，強光阻害を
考慮したモデル式を，強光阻害が見られなかったピリヒバでは考慮しないモデル式を使用し
た。 

硝酸塩濃度と日間相対成長率との関係は，Monod 式に近似させた（Monod 1942）。 
各実験結果は JMP Ver. 10 (SAS Institute Inc., USA)を用いて，統計処理を行った。 
 

（3）成体の雑藻処理試験 
ピリヒバの成体を，先端から 1cm の長さに切断した後，養生のため，10℃，100 µmol 

photon m-2s-1，明暗周期 12L:12D の条件で，1 週間，滅菌海水中で通気培養した。その後，1L フ
ラスコ 1 個に藻体 10 個体を収容し，10% PES を添加した滅菌海水を用いて，10℃と 20℃で 2
週間通気培養を行った。その後，10％高塩分海水，1%次亜塩素酸を添加した海水に，0-5 分浸
漬した後，2 週間培養を行い，付着藻類の被度や，紫外線照射下での葉緑体の自家蛍光を観察
して処理の効果を把握した。本実験では，付着藻類を枯死させる条件ではピリヒバも枯死した
ため，培養実験による成体の生育条件の検討は難しいと判断し，発芽体の実験のみ行った。 
 
４．研究成果 

本研究の成果は，温帯域に広く分布するサンゴモ類について，海藻の成長に大きく影響す
る，水温，光量，硝酸態窒素濃度の生育可能条件および最適生育条件を，室内における培養実
験によって明らかにしたことである。特に，個体群の成立や維持を決定する初期生活史の発芽
体を対象に，サンゴモ類の種により，水温，光量，硝酸態窒素濃度の生育可能条件や好適条件
は異なり，それぞれの種の分布とも関連があることを示した。
このことにより，藻場の将来予測について，多数の先行研究が
ある大型褐藻類に加え，知見の少ないサンゴモ類も沿岸生態系
の構成要素の 1 つとして加えた総合的な検討が可能となったこ
とが，本研究の意義である。それぞれの種の特性については，
以下に述べる。 

 
（1）サンゴモ類の発芽体の生育可能条件および最適生育条件 

①生育適温と生育上限温度 
ヒライボでは日間相対成長率（以降，RGR）は，実験区の中

で 20℃がもっとも高く，これ以上で低下したため（Fig. 2），ヒ
ライボの生育適温は 20℃とした。また，10–30 ℃で成長が見ら
れたが，35 ℃では全ての個体が枯死した。そのため，ヒライボ
は少なくとも 30℃までは生育可能とした。エチゴカニノテとピ
リヒバでは，RGR は，それぞれ 25℃と 20℃でもっとも高く，
これらの温度以上では低下した（Fig. 2）。しかし，ピリヒバで
は，20-30℃の RGR に有意な差はなかった。そのため，生育適
温は，エチゴカニノテで 25℃，ピリヒバでは 20-30℃とした。 

エチゴカニノテとピリヒバは，35℃では，3 日目までに成長
が見られなくなり，その後も，31℃以上では成長が見られない
個体が増えた。本研究でのエチゴカニノテとピリヒバの生育上
限温度は，それぞれ，33℃と 31℃であった（Fig. 3）。 

これら 3 種の生育適温は，実験サンプルを採集した瀬戸内海
西部に分布する，おもな大型褐藻類のカジメ類とホンダワラ類



と同様であったが，生育上限温度は，カジメ類より高く，高温耐性があることが示された
（Table 1）。 

これら 3 種の実験サンプルを採集した，瀬戸内海の内海域に位置する広島県竹原市沿岸の最
高月平均水温は，9 月の約 26℃である。そのため，今世紀末までにこの内海域で予測されてい
る，もっとも深刻な水温上昇 4-5℃（RCP 8.5，島袋ら 2018）が起きた場合，いずれの種も夏季
は現在より成長が抑制されるが，生育不能にはならないと推測できる。 

 
エチゴカニノテとピリヒバの成熟時期は，それぞれ夏と，秋から冬であり，上限温度もエチ

ゴカニノテの方が高い。一方で，エチゴカニノテが潮下帯に生育するのに対し，ピリヒバは，
より温度変化が激しいと考えられる潮間帯下部に生育している。そのため，ピリヒバでは，生
育適温の範囲が広いのかもしれない。しかし，海藻類の成熟には日長も影響することから，生
育適温や上限温度には，成熟時期や生育場所以外の要因も関係していると思われる。 

 
②硝酸態窒素濃度によるヒライボ発芽体の成長(Fig. 4) 
ヒライボは，人工海水では，硝酸態窒素濃度 0.7–27.2 μM で

成長が見られ，RGR は 11.7 µM 以上で有意に高くなった。一
方，天然海水では，硝酸態窒素濃度 4.2–26.7 µM で成長が見ら
れ，13 µM でもっとも RGR が高くなったが，実験濃度間で有意
差はなかった。ヒライボの半飽和定数 Ksと，最大成長率 Vmaxと
Ksの比である Vmax/Ksの値は，人工海水と天然海水でそれぞれ，
Ksでは 10.1 µM と 2.4 µM，Vmax/Ksでは 0.4 と 4.4 であった。これ
は他のサンゴモ類以外の海藻類と同程度であった（例えば
Hypnea japonica カギイバラノリでは，Ks，12.5 µM，Vmax/Ks，
0.8，早川ら 2013）。一方，サンゴモ類での先行研究（Ichiki et al. 
2000）では，エゾイシゴロモ Lithophyllum yessoense は，Ksが 0.5 
µM，Vmax/Ksが 34.6 を示しており，本研究のヒライボは，このエ
ゾイシゴロモのように，低い硝酸態窒素濃度への適応を示さな
かった。 

 
③生育適光量（Fig. 5） 
ヒライボは，実験した光量の範囲である 1–400 µmol photon m-2 s-1で成長が見られ（Fig. 5），

飽和光量は 129.2 µmol photon m-2 s-1と推定された。200 µmol photon m-2s-1における RGR がもっ
とも成長が速く，50-100 µmol photon m-2 s-1では，この約 70%の RGR となったが，400 µmol 
photon m-2 s-1では有意に低下し，強光阻害が見られた。同様の方法で無節サンゴモ 3 種の光量の
影響を調べた能登谷（1976）では，イワノサビ Spongites absimilis が，ヒライボと同様，低い光
量で成長が飽和し（約 62 µmol photon m-2s-1），強光阻害が見られたが，コブイシゴロモ
Chamberlainium tumidum とアバタモカサ Melobesia tomitaroi，では，より高い光量に耐性があ
り，強光阻害は見られなかった。これは，ヒライボやイワノサビが日陰の場所に生育すること
に関連していると考えられた。最近の研究においても，これまで同種と考えられていた生育場
所の異なる無節サンゴモの個体群は種が異なることが示唆されている（Gabrielson et al. 2018）。 

エチゴカニノテとピリヒバにおいても，実験光量の範囲の 5–400 µmol photon m-2s-1で成長が
見られた（Fig. 4）。エチゴカニノテでは，飽和光量は，117 µmol photon m-2s-1と推定された。
100 µmol photon m-2 s-1の RGR がもっとも高く，50, 200 µmol photon m-2 s-1では，この約 80%の
RGR となったが，400 µmol photon m-2s-1では有意に低下し，強光阻害が見られた。一方，ピリ
ヒバでは，400 µmol photon m-2 s-1で RGR がもっとも高く，50-200 µmol photon m-2 s-1では，この
約 80%の RGR となり，強光阻害は見られなかった。これは，ピリヒバが潮間帯下部に生育す



ることから，漸深帯上部に生育するエチゴカニノテより，強光耐性があることを示しているの
かもしれない。本実験のエチゴカニノテが漸深帯で弱光に順応していることも考えられるが，
調査地では，エチゴカニノテは潮間帯下部ではほとんど見られなかった。生育場所の異なるピ
リヒバ成体について，光量による酸素発生量を調べた先行研究では（高原ら 2009），潮間帯下
部と潮下帯に生育する個体群には，ともに明瞭な強光阻害は見られなかった。そのため，それ
ぞれの種は，おもな生育場所の環境条件に適応して種分化していると考えられる。 
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