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Abstract Heterocapsa circularisquama Horiguchi (Dinophyceae) is a causative agent of
red tide organism, appeared in 1988 in first time and then rapidly dispersed off the coastal
waters of western Japan. The red tide due to H. circularisquama was associated with mas-
sive killing of commercially important bivalve species: pearl oyster Pinctada fucata
martensii, Pacific oyster Crassostrea gigas, manila clam Ruditapes philippinarum, blue
mussel Mytilus galloprovincialis, etc. Until 2000, 31 cases of H. circularisquama red tide
(including 16 incidences leading to fisheries damage) had been recorded in western Japan.
Economic losses in shellfish aquaculture by direct killing of marketable products were es-
timated about at least 10 billion-yen in the last decade. Although the recurrent blooms of
H. circularisquama had damaged the shellfish aquaculture, no harmful effects on wild
and cultured finfish, other marine vertebrates, and public health hazard were recorded.
Therefore, this phenomenon is referred to as "novel red tide." The red tide due to H.
circularisquama has devastates shellfish aquaculture in most of the region, in terms of
mass mortality in farming organism, cost of measures to prevent the damage, adversely
affects the development of shellfish aquaculture, and secondary damage, i.e. decline of de-
mand due to misinformation. Incidence of this species has increased recently, and the eco-
nomic losses in aquaculture have been a cause for concern for the industry and society. In
the present study, mechanism of damage caused to shellfish aquaculture, toxicity of the
organism were conducted, in order to clarify the mechanism to be causing shellfish death
due to H. circularisquama red tide.

In field observations, pearl oysters exposed to 4,000-6,000cells/mL of H.
circularisquama resulted in death within several days although the level of dissolved oxy-
gen was not critical for their survival. The dead individuals were characterized by various
negative symptoms: valve closure, marked shrinkage of the mantle, decrease of glycogen
lobe attached to the mantle, gut discoloration, cardiac disorder, paralytic etc.. The symp-
toms caused by the H. circularisquama exposure clearly showed a potent cytotoxic effect
on bivalve physiology. The consist cytotoxicity to the bivalve molluscs was also confirmed
in laboratory-reared experiment. Further, laboratory exposure experiments revealed that
various marine animals such as bivalves, gastropods, ascidians, jellyfish, ciliates, and
some naked phytoflagellates are affected by H. circularisquama unlike vertebrates, crus-
taceans, starfish, and sea urchins, and mouse.
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According to survival experiments using various culture condition of H.
circularisquama, toxicity of H. circularisquama on the mussel were increased in the high
water temperature and high salinity culture conditions, but markedly decreased in nitro-
gen-limited conditions. These results suggested that toxicity of this dinoflagellate was
considerably affected by environmental conditions in nature. Further, comparative stud-
ies on toxicity of H. circularisquama cells showed that toxicity of this algae clearly varied
among strains which isolated from various locatities in Japan.

The toxicity of H. circularisquama to bivalves molluscs was clearly mediated by a
chemical agent. The toxic effect of H. circularisquama on bivalves was not due to
extracellular metabolites, cell exudates, and "naked cells" prepared by sonication and cen-
trifugation. Furthermore, SDS (sodium dodecyl sulfate), triethanolamin, and trypsin
treatments were found to decrease drastically the toxicity of H. circularisquama cells.
The metabolism inhibitor for protein and glycochains also reduced the toxicity of H.
circularisquama. Therefore, labile glycoprotein-like complex localized on the cell surface
of H. circularisquama presumably exerts a detrimental effect on bivalves. Furthermore,
H. circularisquama did not affect on the anterior byssus retractor muscle of the mussel
M. galloprovincialis but significantly affects on the radula retractor muscle of rapa whelk
Rapana venosa, having various chemical receptors against peptide and other related sub-
stances. These results indicated that H. circularisquama does not synthesize monoamines
such as dopamine and acetyl-cholin, alternating bivalve physiology. Some bivalve species
resulted in gill damage and cardiac disorder in early periods of the exposure experiment.
Histological study on manila clam exposed to H. circularisquama demonstrated that
marked collaps of the mitocondria and muscle fiber occurred in several minuts. This is
considered as a potencial factor causing short-term death in shellfish species. Further, H.
circularisquama showed lethal effects on the early stage of bivalve species. Exposure of H.
circularisquama to non-fertilized eggs of bivalve causes rapid collapse of vitelline envelope
of eggs. These results indicated that a receptor destroying enzyme or related substances
in the cell surface of H. circularisquama is the causative agent of shellfish kills. Further,
affected larval stage of R. philippinarum by the H. circularisquama showed drastic in-
creases of intracellular calcium concentration. Therefore, detrimental effects of H.
circularisquama cells to the targeted organs (gills and mantle etc) led significant increases
the concentration of intracellular calcium at critical level, that is probably brought about
collapse of bivalve homeostasis.

The toxicity of H. circularisquama can easily lost by the simple mechanical disturbance
such as centrifugation of their cells. Further, the toxicity of H. circularisquama cells has
been dropped by gently treatments of SDS (sodium dodecyl sulfate), triethanolamine, and
trypsin. These detoxicated cell are readily cleared by the filter-feeding bivalve without
any negative responses. Therefore, physiological and chemical treatments can be apply to
prevent the detrimental effect of H. circularisquama in future. However, widespread ap-
plication of these procedures for marine environments may exert a secondary harmful ef-
fect on the other valuable aquatic organisms. It is necessary to improve the economically
cost and to asses risk management. Biological control of H. circularisquama; i. e. diatoms
growth promoting due to silicate conditioning in coastal waters and clearances of H.
circularisquama cells by the other filter-feeder such as dense population of ascidians is
likely to be low cost and environmentally acceptable techniqus for mitigation in future.
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第１章 序 論

赤潮（red tide）とは，海水中のプランクトンが多

量に増殖し，海水の色調変化を引き起こす現象を総称

する。赤潮は単なる海水の着色を伴うだけでなく，通

常観察されない種々の異常現象を引き起こすことも知

られている。最も良く知られているのが発光現象であ

る。赤潮を引き起こす植物プランクトンの中でも，「渦

鞭毛藻」は生物発光（bioluminescence）能力を有して

いる種類が多数知られている（Schmitter et al., 1976；

Sweeney, 1987; 小泉ら, 2001）。ヤコウチュウNoctiluca

scintillansは代表的な発光性渦鞭毛藻であり，春先か

ら初夏にかけて日本沿岸で赤潮を形成する。夜間にな

ると渚に打ち寄せる波や船の航跡，魚影に沿って独特

の青白い発光が観察できる。また，アメリカインディ

アンは夜砂浜を眺め，渚に打ち寄せる波が発光する時

は二枚貝を食べないよう習慣ずけられていた（Quayle,

1969）。これは現在この地で多発して問題となっている

有毒渦鞭毛藻Alexandrium catenellaのブルームを監

視する上で実に単純かつ効果的なモニタリング手法で

あったと言える。

赤潮発生に伴う異常現象が，海水の着色や発光現象

を引き起こす程度で留まれば何ら問題はない。しかし，

残念ながら，赤潮は我々人類活動にとって実に様々な

問題を引き起こして社会学的・経済学的な損失を引き

起こす。特に水産業から見た場合，水生生物に毒性を

示すプランクトンを原因とする赤潮は，養殖魚介類な

どの大量斃死現象を引き起こして甚大な漁業被害を及

ぼす。また，人体に有毒な生物毒を有したプランクト

ンの場合，その毒成分が食物連鎖を通じて濃縮され，

それらを消費した人間や海産ほ乳類に中毒を引き起こ

すことも知られている。また，無害な生物であっても，

魚介類の鰓などを物理的に閉塞したり傷つけることで

生理的な悪影響を及ぼしたり，プランクトン自身が死

の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 15



滅する過程で貧酸素や硫化水素の生成を引き起こして

二次的な被害を及ぼすこともある。

赤潮による漁業被害は西川（1901）および西川

（1903）あたりから記録が見られ始め，岡村（1916）や

尾田（1935）においても詳細な報告がなされている。

多くは当時主要な産業であった真珠（アコヤガイ）養

殖業に対する影響を述べたものである。これらの記録

の中で，沿岸性の天然魚介類の斃死も幅広く観察され

ている。その後戦中・戦後赤潮に関する学術調査は一

旦見られなくなったものの，1950～1960年代以降赤潮

が日本沿岸で頻発するようになる。Fig. 1に示すよう

に，瀬戸内海における赤潮発生件数は，戦後の高度経

済成長と富栄養化の進行とともに増加し，1950～1960

年代以降赤潮の発生頻度が増加し，1970年代の中頃に

ピークを迎えた。赤潮は当時急速に発展していた魚類

養殖業を直撃し，特に1970年代に瀬戸内海で頻発した

Chattonella赤潮は，その強い魚毒性のためハマチ養

殖業に甚大な漁業被害を及ぼした（岡市, 1996; 岡市,

1997）。真っ赤に帯状に広がる赤潮，生け簀表面に斃死・

腐乱したハマチが累々と横たわる映像，処理に追われ

る養殖業者の苦悩の表情が新聞やテレビなどのメディ

アを通じて発信され続け，大きな社会的問題を引き起

こした（岡市, 1996）。

その後，瀬戸内海環境保全臨時措置法の恒久化や工

場排水のCOD規制及び無リン洗剤の普及など取り組み

が積極的に行われてきた結果，赤潮発生件数は1974年

以降急激に減少を続け，現在は年間90件程度と最盛期

の1/3にまで減少している。また，Fig. 1下段に示し

たように，赤潮による漁業被害も1970年代のピーク時

に比べれば発生件数同様減少傾向にある。赤潮の発生

件数や漁業被害が低下している一方で，近年になって

赤潮を構成する種の遷移現象が見られるようになった。

特に，1970年代から1980年代にかけて猛威を振ってい

たChattonella属の出現が急激に減少し，これにとも

なって漁業被害の発生も散発的になってきている

（Fig. 2）。これに代わって，近年は渦鞭毛藻Karenia

mikimotoi（＝Gymnodinium type65'，Gymnodinium

nagasakiense, Gymnodinium mikimotoi）の赤潮が

全体の50～90％を占めるまでに至っている。こうした

種の遷移現象は特に1980年代後半から顕著である（本

城, 松山, 2000）。

さらに，この10年間は，これまでほとんど知られて

いなかった生物による赤潮も頻繁に見られるようになっ

てきた。その代表的な生物が，1988年以降西日本沿岸

で猛威を振っている渦鞭毛藻Heterocapsa circulari-

squama Horiguchiによる赤潮である。本種の電子顕

微鏡写真をFig. 2に，現場の赤潮写真をFig. 3に示し

た。本種の赤潮が水産生物に与える影響は極めて特異

である。1970年代以降多発した赤潮生物，たとえば

Chattonella 属やK. mikimotoisの赤潮においては，

漁業被害を受けたのは，ハマチを中心とした養殖魚類で

あった。二枚貝類は赤潮終期に時折発生する貧酸素水塊

による影響を除けばほとんど被害を受けず，一般的に

「二枚貝は赤潮では死なない」というのが多くの漁業者の

常識であった。ところが，H. circularisquamaの赤潮

はこれまでの赤潮種と異なり，二枚貝や巻貝だけを特

異的に斃死させ，魚類等には全く影響を及ぼさない

（吉松ら, 1990; 山本, 田中, 1990; 松山ら, 1995; 吉田,

宮本, 1995; Matsuyama et al., 1996; 松山ら, 1997;

江藤ら, 1998; Matsuyama, 1999）。本来赤潮に強いは

ずの貝類が赤潮で次々と死んで行く現象はこれまで全

く知られておらず，関係者を驚かせた。

1992～1999年の間，本種の赤潮（Fig. 1参照）発生

件数は年間 5～ 7件であり，まだ全体の赤潮発生件数

に占める割合は少ないものの，この 7年間の累計の漁

業被害は判明しているだけでも100億円近くに達するな

松山幸彦16

Fig. 1. Temporal changes of red tide incidences and the associated fisheries damage in the Seto Inland Sea,
Japan. Left: number of red tide. Right: number of fisheries damage.



ど，同じ期間に発生したK. mikimotoiの赤潮による

被害額を遙かに超える漁業被害を引き起こしている。

特に全国第 2位の生産高を誇る英虞湾の真珠養殖業，

全国シェアの50％前後を占める広島湾のカキ養殖，あ

るいは熊本県や福岡県のアサリ養殖業など，本邦の主

要な二枚貝の産地でH. circularisquamaが毎年のよう

に猛威を振るい（Fig. 4），二枚貝養殖産業は危機的

状況に置かれていると言える。実際にこうした海域で

の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 17

Fig. 2. Light and electon micrographs of the dinoflagellate Heterocapsa circularisquama Horiguchi. 1: Light
micrograph (Scale bars＝10μm). 2: Scanning electon micrograph (Scale bars＝5μm). 3: Transmition electon
micrograph. autolysosome (al), chloroplast (c), endosynbiosis (b), nucleus (n), pyrenoid (py), starch grain (s).



はたび重なる赤潮のため，避難作業による過労が重なっ

たことによる死亡事故，養殖貝の損失あるいは風評被

害によって甚大な人的・経済的損失を受けている。二

枚貝養殖は基本的には粗放的な無給餌養殖業であり，

魚類養殖などで赤潮対策の柱とされている「餌止め」

ができない。このため，漁業被害対策は避難や早期出

荷を呼びかけるだけで，抜本的な対策は手詰まり状態

であり，頻発海域では度重なる経済的損失と不安定な

将来展望のため廃業に追い込まれる生産漁業者も多い。

さらには，加工・流通にたずさわる裾野産業従事者の

深刻な雇用問題も引き起こし，地域の経済力低下・過

疎化に拍車をかけている。

1990年代以降，H. circularisquama 以外にも，

Chattonella verruculosa や Karenia digitata

（＝Gyrodinium sp. 伊万里型）， K. longicanalis

（Gyrodinium sp. 忠武型）などの「新興赤潮生物」が

近年突発的に赤潮を形成し，魚類等に多大な被害をも

たらしている（山本, 田中, 1990; 馬場ら, 1997; Yang

et al., 2001a; 2001b; 宮本ら, 2001）。赤潮生物に限ら

ず，有毒渦鞭毛藻Gymnodinium catenatumあるいは

Alexandrium tamiyavanichiiによる貝類毒化も1990

年代に入って頻繁に発生するようになった（西岡ら,

1993; 馬場ら, 1995; Takatani et al., 1998; 小谷, 坂

本, 1998; Matsuyama et al., 1999; Hashimoto et al.,

2002）。このように，H. circularisquamaを中心に，

これまでほとんど知られていなかった新興赤潮生物の

出現による漁業被害の発生はきわめて深刻な問題であ

る。こうした新興赤潮生物による被害は，日本以外の

国々でも近年問題となっている （Smayda, 1990;

Rosenberg et al., 1988; Burkholder et al., 1992）。

アメリカ東岸では，1980年代後半から小型のハプト藻

Aureococcus anophagefferensによる赤潮（いわゆる

brown tide）が頻発し，ホタテガイやムラサキイガイ

の養殖業が壊滅的な被害を受けている（Shumway,

1990; Bricelj and Lonsdale, 1997）。さらに，東部海

岸では新属新種の渦鞭毛藻Pfesteria piscicidaの赤潮

が発生するようになり，発生海域に生息するほとんど

すべての水生生物が死滅するという（Burkholder et

松山幸彦18

Fig. 3. The red tide of the Heterocapsa circularisquama occurred in Etajima Bay, a small branch of the
Hiroshima Bay, in September 1997



の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 19

Fig. 4. Photographs of dead shellfish species during Heterocapsa circularisquama red tide. 1: Kochi News Paper
reported a red tide and associated catastrophic death of farming manila clam Ruditapes philippinarum in
Uranouchi Bay, 1988. 2-3: Dead pearl oyster Pinctada fucata martensii in Ago Bay, 1992. 4-5: Dead shellfish: mus-
sel Mytilus galloprovincialis, razor clam Solen strictus, manila clam R. philippinarum etc. due to red tide of H.
circularisquama (Fukuoka Bay, 1989, photograph is provided by Y. Tanaka) in Fukuoka Bay, 1989. 6: Dead ma-
nila clam in Hiroshima Bay, 1998. 7: Dead mussels M. galloprovincialis in Hiroshima Bay, 1998.



al., 1992）。本種は24型もの生活史を有していて，一部

は動物組織内に zoosporeの状態で寄生するなど

（Burkholder et al., 1995），これまでの常識を大きく

覆すような赤潮生物である。また，1980年代後半から

ヨーロッパにおいて発生してい るハプト藻

Chrysochromulina polylepisの赤潮では，魚類，貝類，

植物プランクトン，および大型海藻が直接被害を受け，

餌不足で免疫力が低下したアザラシがウィルスに感染

して大量に斃死するという現象まで引き起こしている

（Osterhaus, 1988; Osterhaus and Vedder, 1988;

Kennedy et al., 1988; Eis, 1989）。

1988年以降日本沿岸で大発生し，二枚貝養殖業に甚

大な被害を及ぼしてきたH. circularisquamaの赤潮発

生と環境要因との関連を現場調査に基づいて明らかに

する「発生機構の解明」については既に水産総合研究

センター研究報告 7号にⅠとしてとりまとめた（松山,

2003）。一方，なぜ本種の赤潮により貝類だけが選択的

に漁業被害を受けるのかは依然不明である。 H.

circularisquama赤潮による最初の漁業被害が生じて

既に13年が経過し，現場海域においてH. circulari-

squama赤潮の被害防止技術の開発が緊急に求められ

ているが，系統だった調査・研究はほとんど行われて

いないのが現状である。

以上述べてきた背景から，本論文はH. circulari-

squamaの赤潮について，特に二枚貝類に対する毒性

発現機構を，生化学的・細胞生理学的観点から明らか

にする「毒性発現機構の解明」に重点をおいて実施し

た研究結果をとりまとめたもので，全 6章から構成さ

れている。これまで述べてきた第 1章に続き，第 2章

では西日本海域におけるH. circularisquama赤潮の発

生状況と漁業被害の状況を概説し，研究を取り巻く背

景を明らかにすることとした。第 3章においては，赤

潮発生期の現場における貝の斃死状況を英虞湾と広島

湾を中心に，天然の赤潮藻体を用いて解析し，赤潮が

貝に対する影響を様々な観点から検証した。第4章では，

現場における貝の斃死状況に基づいて，培養株を使っ

た暴露実験を行い，海域における二枚貝の斃死が室内

実験でも再現できるか，またどのような環境項目が毒

性に影響を及ぼすかについて考察した。さらに第 5章

では生化学的・細胞生理学的観点からH. circulari-

squama自身が有すると考えられる毒性物質の性状解

析や，貝の生理状態に及ぼす影響を評価し，二枚貝の

斃死機構を解明することで被害防止策の開発に資する

知見を得ることとした。第 6章では，以上のような成

果を総括すると同時に，H. circularisquamaによる漁

業被害防止技術の確立についても論じた。

第 2 章 Heterocapsa circularisquama赤潮の発生お

よび貝類に対する漁業被害の概要

第１節 本邦におけるH. circularisquamaの赤潮発生

状況および貝類斃死事例

H. circularisquamaは1995年に新種として記載され

た新しい赤潮生物である。本種の赤潮とそれによる漁

業被害についてまとまった資料が存在しないことから，

ここでは本邦におけるH. circularisquama赤潮の発生

状況および漁業被害の現状を，既存の資料等を基に整

理した。また，漁業被害の特徴についても既存の赤潮

種と比較検討した。

材料および方法

H. circularisquama赤潮発生による漁業被害の状況

については，水産庁漁場資源課，瀬戸内海漁業調整事

務所および九州漁業調整事務所がそれぞれとりまとめ

ている資料を基に，既報の文献，各県水産試験場や漁

業協同組合等の関係機関から直接提供いただいた資料

も加えてとりまとめた。とりまとめは基本的にそれぞ

れの海域，内湾，入り江（浦）単位で整理したが，海

洋学的に不可分な場合（例えば，福岡県から大分県に

かけての豊前海など）は同一海域としてまとめて整理

した。とりまとめは2000年12月までの資料を用いた。

なお，H. circularisquamaが新種として報告される以

前の種査定については，松山（2003）を参考に精査し

た。

結 果

Fig. 5およびTable 1に本邦におけるH. circulari-

squamaの発生状況を示す。現存する資料等から，こ

れまでのところ1988年 9月に高知県浦ノ内湾における

赤潮発生が本邦におけるH. circularisquama発生の第

一例であると判断された。この1988年の浦ノ内湾にお

ける赤潮で，本邦第一例の漁業被害が発生している

（吉松ら, 1990＊1 ; 高岡高等学校, 1988）。被害を受けた

のはアサリで，推定150トンの斃死が認められている

（村田，私信）。1988年の赤潮は 9月上旬の湾外水の差

し込み現象（宗景ら, 1991）の直後にH. circulari-

松山幸彦20

*1 吉松定昭，松本紀男，田中義興，山本千裕，村田 宏，森山貴光，本城凡夫，1990: 漁業被害を伴う新しい赤潮形成種（ラフィド藻第 1種と渦鞭毛
藻第 1種）について，平成 2年度日本水産学会春季大会講要，p.158.



squama赤潮が発生している。このため，漁業被害が

赤潮による直接の漁業被害なのか，差し込み現象によ

る湾奥底層の貧酸素水塊の湧昇による酸欠の影響なの

か区別することは困難である。ただアサリ漁場のよう

に潮間帯にまで貧酸素水塊の影響が及ぶことは希であ

ると判断されるので，基本的にはH. circularisquama

による漁業被害と判断するのが妥当であろう。1988年

以前については，1930年代の論文でHeterocapsa sp.に

よってアコヤガイが大量斃死したという記載があるも

のの， 詳細な資料が入手できなかったためH.

circularisquamaであったかどうか断定することはで

きなかった。

H. circularisquamaは小型で形態的には沿岸域に普

遍的に分布しているScrippsiella trochoidea（Stein）

Loeblich Ⅲに酷似しているため，仮に1988年以前に存

在していても見逃されてきた可能性も考えられる。し

かし，1960年以降精力的に取り組まれてきた本邦産鞭

毛藻の分類において全く記載されてこなかったこと，

また，小型有殻渦鞭毛藻による赤潮とそれに伴う貝類

の大量斃死が1988年以前にはほとんど報告されていな

いことを考慮すると，H. circularisquamaは近年になっ

て急速に台頭してきた生物であると考えられる。

また，有毒渦鞭毛藻Alexandrium属では，同じ属の

中で有毒な種と無毒な種が混在していることが知られ

ている（例えば，Higman et al., 2001）。H. circulari-

squama以外のHeterocapsa属の毒性については現在

の所不明である。ただし，第 4～ 5章で述べるように，

本邦沿岸で冬期に発生するH. triquetra Steinについ

ては貝類に対して全く害作用を有していない。また，

H. circularisquama の赤潮海域には， 時折他種

Heterocapsa属（H. lanceolata Iwataki and Fukuyo，

H. horiguchii Iwataki, Takayama and Matsuoka，

H. rotundata（Lohmann）Loeblichと類推される種）

が出現することが知られている（Iwataki et al., 2002a，

松山, 2003）。前 2種については，広島湾で発生したブ

ルーム海水と培養株を用いた予備的な試験で，アサリ

やムラサキイガイに対する毒性が無いことを確認して

いる（松山，未発表）。H. circularisquamaに最も形

態的に類似していると言われるH. illdefina Herman

et Sweeney（Horiguchi, 1995）の本邦における分布

や貝類に対する毒性については全く不明である。いず

れにしてもHeterocapsa属は小型で分類の指標となる

鎧板が薄く観察が容易でないこと，鱗片や細胞内構造

など透過型電子顕微鏡を用いた査定が必要なことなど

から，分類学的査定が遅れた状態にある。従って，詳

細については今後さらに検討が必要である。

次にTable 2にH. circularisquamaの赤潮による漁

業被害の一覧を示す。漁業被害は全16件発生しており，

の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 21

Fig. 5. Occurrences of Heterocapsa circularisquama in the western Japan. Numbers in the map are referred
to Table 2
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被害はすべて二枚貝と巻貝類で占められている。ハマ

チやマダイといった魚類，あるいはエビやカニなどの

甲殻類の被害は全く報告されていない。貝類養殖の場

合，正確な生産量や自然斃死率の取り扱いが難しく，

被害額が正式に算出された例は少なく，ほとんどが不

明として取り扱われている。しかし，斃死率と養殖規

模から推定した過去の被害総額は，アコヤガイで30～

50億円，マガキで40～50億円，アサリで数億円規模に

のぼると推定された。1972年以降，Chattonella属に

よる被害総額が200億円前後，Karenia mikimotoiに

の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 23

Table 2. Records of shellfish species damage due to Heterocapsa circularisquama red tide in western Japan

Date Shellfish species affected Notes Occasion Reference

1988 Ruditapes philippinarum 1560 ton losses Uranouchi Bay

1989 Crassostrea gigas
Mactra chinesis
Mytilus galloprovincialis
Ruditapes philippinarum
Solen strictus

mass mortality

Fukuoka Bay Yamamoto and Tanaka (1990)

1992 Pinctada fucata

Crassostrea gigas
Mytilus galloprovincialis
Chlamys nobilis

30-90% mortalities
loss of ＞18 million individuals

mass mortality

Ago Bay Matsuyama et al. (1995)

1993 Ruditapes philippinarum
Crassostrea gigas

50-90% decrease of harvest
mass mortalities

Lake Hamana

1994 Pinctada fucata 40-90% mortalities in areas with
extensive assemblages

Ago Bay Matsuyama et al. (1996)

1994 Pinctada fucata

Ruditapes philippinarum
Crassostrea gigas
Solen strictus
Mactra veneriformis
Musculista senhousia
Anomalocardia aquamosus
Dosinorbis japonica
Glossaulax didyma

mean 65.4% mortality in 2 years old
individuals
mean 69.5% mortality, 100 ton losses

mass mortality

Kusu-ura Bay Yoshida and Miyamoto (1995)

1995 Pinctada fucata

Crassostrea gigas
Ruditapes philippinarum
Mytilus galloprovincialis

5-36% mortality

36-68% mortality, 610 ton losses
＞70% mortality, 210 ton losses
10-55% mortality

Ago Bay

Hiroshima Bay Matsuyama et al. (1997)

1996 Pinctada fucata mass mortality
losses of 1.5milion individuals

Ago Bay

1997 Pinctada fucata
Crassostrea gigas
Mytilus galloprovincialis

Crassostrea gigas
Mytilus galloprovincialis
Sulculus diversicolors

Ruditapes philippinarum

Ruditapes philippinarum
Crassostrea gigas
Mactra veneriformis

mass mortality

mass mortality in spat and adult
75% mortality in assemblage area
mortality in natural population

210 ton losses

50% decrease of spat yield
considerable mortality

Obama Bay

Hiroshima Bay

Buzen Sea

Suo-nada

Etoh et al. (1997)

1998 Crassostrea gigas

Ruditapes philippinarum

Atrina pectinta

30-98% mortality
ca. 5,000 ton losses
50-90% mortality

considerable mortality

Hiroshima Bay

Suo-nada

1999 Haliotis discus 5,100 individuals dead Wakinoura Port

The data sets were obtained from Fishery Regulation Office, Fisheries Agency of Japan



よる被害総額が100億円前後といわれているだけに，H.

circularisquamaによる漁業被害はこれらと並び甚大

であることがわかる。生産単価や養殖規模でみると貝

類は魚類よりもかなり低いことを考慮すれば，貝類養

殖業だけで100億円近い漁業被害というのは当該生産業

者にとっては深刻である。

被害を受けた二枚貝は全12種，巻貝は全 4種に及ぶ。

西日本海域で養殖対象種となっているアコヤガイ，ア

サリ，マガキは常に被害を受けており，非養殖対象

種であるムラサキイガイも常に斃死が確認されてい

る（Fig. 4参照）。

H. circularisquama赤潮によって被害を受けた二枚

貝は，軟体部が消失して殻だけの状態になったものが

ほとんどである。アサリやマテガイなどは干潟表層に

突出した状態で斃死するため，殻が潮汐によって波打

ち際に寄せられて集積する （Fig. 3 参照）。 H.

circularisquama赤潮によって大量斃死が起こると，

腐敗した軟体部が海底に沈降して底質を悪化させるだ

けでなく，残存した殻の処理に多大な労力と費用を要

する。従って，養殖業者にとっては養殖生物の損失と

いう直接被害だけでなく，漁場悪化や事後処理にかか

る費用等が大変な負担となるため，翌年以降の操業に

も影響を及ぼすことが多く，場合によっては廃業に追

い込まれる業者も多い。また，赤潮発生に伴う風評被

害も深刻である。特に，情報伝達者のミスリーディン

グや消費者の誤解（貝毒との混同）のため，赤潮発生

直後に水産物の一時的な買い控え，流通段階での価格

下落やそれに便乗した仲買人による「買いたたき」が

生じることも多い。また，需要の低下や価格下落等は

加工など裾野産業従事者の雇用問題に直結するため，

地方での零細な産業形態が多い貝類養殖業では，地域

の経済力の地盤沈下に拍車をかけることにもなる。通

常こうした風評被害やそれに伴う流通・加工段階での

経済的損失は統計学上算出されることは少ない。しか

し，赤潮の影響を受けていない商品についてもその影

響が波及すること，影響が被害を受けた年以降も継続

する危険性があることを考慮すると，生産現場におけ

る直接被害以上に深刻であることが多い。こうした影

響も含めるとH. circularisquamaによる被害は広範囲

でかつ甚大なものとなっている。

第 2節 H. circularisquama以外の生物を原因とする

赤潮による貝類斃死事例

1．国内における貝類斃死事例

一般的に赤潮が水生動物に及ぼす影響についての報

告は1960代以降がほとんどで，それ以前の記録は非常

に少ない（岡市, 1995）。資料として記録が残っている

ものでは西川（1901）および西川（1903）が英虞湾で

発生した赤潮がアコヤガイに及ぼす影響を報告してい

る。前者は渦鞭毛藻Gonyaulax polygramma Steinの

赤潮を記録したもので，赤潮による斃死は酸欠か硫化

水素の影響であろうと述べている。 後者は

Gymnodinium属の一種であるとしているが，形態学

的な記載（25μm前後で細胞が背腹に扁平）と，尾田

（1935）の論文中での引用状況から判断し，Karenia

mikimotoi（Miyake et Kominami ex Oda）Hansen

であったと推察される。この時の赤潮海水を用いてア

コヤガイの斃死試験を行った結果，44時間で半数の個

体が斃死したと述べられている。尾田（1935）も昭和 9

年に英虞湾や五ヶ所湾において大規模に発生したK.

mikimotoiの赤潮で，シンジュガイ（アコヤガイ）が

大量に斃死したと述べている。

Table 3に1970年以降，H. circularisquama以外の

生物による赤潮発生時に貝類が斃死した記録を示した。

本邦沿岸で発生する赤潮被害のほとんどが養殖魚類に

集中しているが（Honjo, 1994），詳細に調べると貝類

の斃死事例も報告されている。その中で圧倒的に多い

のがやはり渦鞭毛藻K. mikimotoiによる貝類の斃死

事例である（Fig. 6）。本種の赤潮海水が貝類に及ぼ

す影響については上述の西川（1903）や尾田（1935）

に既に述べられている。とくに後者の観察は詳細で，

細胞密度が3,000 cells/mLを超える期間がしばらく続

くとアコヤガイの 3割が斃死したこと，K. mikimotoi

の赤潮の後に発生した渦鞭毛藻 Polykrikos kofoidii

Chattonの赤潮ではプランクトンの腐敗による水質悪

化が顕著であったにも拘わらずアコヤガイの斃死が発

生しなかったことなどから，K. mikimotoiによるア

コヤガイの斃死は酸素欠乏や水質悪化でなくK.

mikimotoi自身が有する毒性に由来すると結論を導い

ている。

本種が幅広く認知されるようになった1965年以降に

おいては，沢田, 和田（1983），和歌山県（1986）など

の予備的な試験結果が報告されている。これらの報告

によれば，高密度の条件において貝類の斃死が引き起

こされることが観察されている。特にアワビやトコブ

シなど巻貝が本種の暴露によって短時間に斃死するこ

とが指摘されている（沢田, 和田, 1983; 和歌山県,

1986; Matsuyama et al., 1997）。また，天然海域か

ら採取されたK. mikimotoiの赤潮海水は，ムラサキ

イガイやマガキのろ水率を顕著に低下させる

（Matsuyama et al., 1998b;Matsuyama et al., 1999b）。

さらに，K. mikimotoiの培養細胞を30,000 cells/mL

の密度でマガキの浮遊幼生（受精後20時間）に暴露す

松山幸彦24



の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 25

Table 3. (1/2) Records of damage to shellfish species (bivalves and gastropods) due to red tides associated
with harmful algae in western Japan (1973－1986)※

Date Shellfish species affected Notes Occasion Causative taxa

1973 Meretrix lusoria 6 ton losses Fuku-ura Bay Karenia mikimotoi

1975 Crassostrea gigas 30% losses (deoxygenation) Hiroshima Bay Prorocentrum

1976 Haliotis discus 12 ton losses Wakayama Coast Karenia mikimotoi
Sulculus diversicolor Prorocentrum
Turbo (Batillus) cornutus Ceratium furca

Polykrikos

1977 Pinctada fucata 3 million individuals dead Tanabe Bay Karenia mikimotoi

1979 Ruditapes philippinarum 3,416 ton losses Buzen Sea Karenia mikimotoi

1980 Haliotis discus 1,192 kg losses Katsu-ura Coast Karenia mikimotoi
Turbo (Batillus) cornutus 265 kg losses
Sulculus diversicolor 64 kg losses
Chlamys nobilis 60 kg losses

1981 Sulculus diversicolor 95.8.kg losses Nyuzu Bay Karenia mikimotoi
Haliotis discus 25.4 kg losses Heterosigma akashiwo

Prorocentrum
small flagellates

Sulculus diversicolor 2,000 individuals dead Asai Bay Karenia mikimotoi

1982 Haliotis discus 11.3 ton losses Buzen Sea Karenia mikimotoi
Ruditapes philippinarum 219.2 ton losses
Fulvia mutica 18.5 ton losses

1983 Ruditapes philippinarum 2 ton losses Nyuzu Bay Prorocentrum

1984 Pinctada fucata 6.6 million individuals dead Kumano Nada Karenia mikimotoi
Chlamys nobilis 3.1 million individuals dead
Sulculus diversicolor 10,710 individuals dead
Haliotis discus 7.4 ton losses

1985 Ruditapes philippinarum 1,550 ton losses Suo Nada Karenia mikimotoi
Turbo (Batillus) cornutus
Sulculus diversicolor
Haliotis discus 3,720 ton losses
Fulvia mutica
Meretrix lusoria

Haliotis discus Moji Port Karenia mikimotoi
Turbo (Batillus) cornutus mass mortality
Sulculus diversicolor

1986 Haliotis discus mass mortality Kariya Bay Karenia mikimotoi
Turbo (Batillus) cornutus 〃

Pinctada fucata 2.7 ton losses Bungo Channel Karenia mikimotoi
Haliotis discus 200 kg losses
Sulculus diversicolor mass mortality
Turbo (Batillus) cornutus 〃

※ The data sets were obtained from Fishery Regulation Office, Fisheries Agency of Japan



るとほとんどすべてが斃死するなど（Matsuyama et

al., 2001b），明らかに貝類に対する毒性が認められる。

ただK. mikimotoiは主に魚類斃死を引き起こす種類

として知られており（Honjo, 1994a，1994b），この点

がH. circularisquamaによる漁業被害と最も異なる点

である。この他，K. mikimotoiの赤潮においては，浜

名湖でのカキの大量斃死（花井ら, 1991），豊前海でのア

サリやハマグリの大量斃死（水産庁瀬戸内海漁業調整

事務所, 1986; 福岡県豊前水産試験場, 1989）などが発

生しており，貝類への毒性について示唆されていたが，

まとまった研究例は少ない。本種の天然細胞の貝類に

対する毒性については，沢田,和田（1983）, 和歌山県,

1986，Matsuyama et al.（1998a），Matsuyama et al.

（1998b）, Matsuyama et al.（1999b）およびMatsuyama

et al.（2001）において確認されている。

2 ．国外における貝類斃死事例

また，本邦以外の海域で貝類を斃死させる赤潮とし

て報告されているのは渦鞭毛藻 Gymnodinium

aureolum Hurburt（＝Gyrodinium aureolumまたは

Gymnodinium cf. nagasakiense） であ る。 G.

aureolumの赤潮は1960年代以降，フランスからノル

ウェーにかけての大西洋沿岸とアメリカ東海岸で頻繁

に発生してきた（Tangen, 1977; Mahony et al., 1990）。

本種の赤潮では，ホタテガイやムラサキイガイが斃死

することが報告されている（Shumway, 1990および

Landsberg, 2002参照）。実際に現場の赤潮海水あるい

は培養株を用いた試験でも二枚貝に対する毒性が認め

られている（Widdows et al., 1979; Smolovitz and

Shumway, 1997）。 本種は本邦に分布する K.

mikimotoiと分類学的に近いことが以前から指摘され

ていたが（Tangen, 1977; Taylor, 1985; Partensky et
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Table 3. (2/2) Records of damage to shellfish species (bivalves and gastropods) due to red tides associated
with harmful algae in western Japan (1973－1986)※

Date Shellfish species affected Notes Occasion Causative taxa

1988 Turbo (Batillus) cornutus 500 kg losses Tachibana Bay Karenia mikimotoi

Turbo (Batillus) cornutus 1 ton losses
Haliotis discus 227 individuals dead

1989 Haliotis discus 13.4 ton losses Beppu Bay Karenia mikimotoi
Turbo (Batillus) cornutus 10.9 ton losses
Ruditapes philippinarum 6.7 ton losses
Solen strictus 900 kg losses

Scapharca broughtonii mass mortality Yatsushiro Sea Karenia mikimotoi

1990 Crassostrea gigas mass mortality Buzen Sea Ceratium furca

1991 Pinctada fucata 22,220 individuals dead Tsukumi Bay Noctiluca scintillans

1992 Haliotis discus mass mortality Fukuoka Bay Karenia mikimotoi

Pinctada fucata 2.9 ton losses Uwa Sea Gonyaulax polygramma
Chlamys nobilis 676 kg losses

1995 Ruditapes philippinarum Harima Nada Karenia mikimotoi
Haliotis discus mass mortality
Turbo (Batillus) cornutus

Turbo (Batillus) cornutus mass mortality Yoshimi Port Karenia digitata
Sulculus diversicolor 〃

Haliotis discus mass mortality Hagi Coast Heterosigma akashiwo

1996 Turbo (Batillus) cornutus 30 kg losses Iki Island Noctiluca scintillans
Haliotis discus 14 kg losses

Haliotis discus 80% mortality Usuki Bay Karenia mikimotoi

※ The data sets were obtained from Fishery Regulation Office, Fisheries Agency of Japan



al., 1988），1990年代までは基本的に別種であるという

認識が行き渡っていた（Partensky et al., 1988; Na-

gasaki et al., 1991; Suzuki and Ishimaru, 1992）。

Matsuyama et al.（1998b）は広島湾で発生したK.

mikimotoi の赤潮海水を用いてムラサキイガイ

Mytilus galloprovincialisのろ水率低下と細胞密度と

の関係を詳細に調べた。その結果，ろ水率の低下は細

胞密度が200 cells/mLあたりから始まり，有意な低下

は500 cells/mL以上で確認された。18,700 cells/mLの

赤潮海水から調製されたろ過液（フィルターはGF/F）

では，ムラサキイガイのろ水量低下は観察されなかっ

た。一方，Widdows et al. （1979）によれば，イギ

リス沿岸で発生したG. aureolumの赤潮海水を使って

ムラサキイガイのろ水率を測定すると，本種の細胞密

度が200 cells/mL以下の密度や赤潮海水のろ過液には

全く影響が認められないものの，細胞密度が500 cells/

mLを越えると顕著なろ水率の阻害が認められている。

また，影響を受けたムラサキイガイには中腸腺の傷害

が認められたという （Widdows et al., 1979）。

Widdows et al.（1979）の結果は広島湾で発生したK.

mikimotoiの赤潮海水で得られた結果と酷似していた

ことから，Matsuyama et al. （1998b）は両者のム

ラサキイガイに対する毒性発現は同じような機構で引

き起こされていると考えられ，毒性学的観点から見て

も両種の相同性が高いことを報告した。

最近になって，形態学的，分子生物学的，生化学的精

査の結果，ヨーロッパ沿岸で従来からGymnodinium

aureolumとして記載されてきた種が本邦沿岸で赤潮を

形成するK. mikimotoiと同一種であることが示され

た（Hansen et al., 2000）。従って，両者の相同性が

分類学的観点と漁業被害の特徴の両面から一致したこ

とになる。日本で1935年に最初に記載されたK. miki-

motoiは，実に65年間の紆余曲折を経て，ヨーロッパ，

東アジア，南半球まで分布する凡世界種であることがこ

こで結論付けられた（Hansen et al., 2000）。しかし，

ヨーロッパで発生してきたK. mikimotoiは四半世紀に

亘ってG. aureolum（＝Gyrodinium aureolumまたは

Gymnodinium cf. nagasakiense）として種々の論文

の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 27

Fig. 6. Photomicrograph of the dinoflagellate Karenia mikimotoi and associated shellfish death in relation
to massive red tide. 1: Photomicrograph. 2: Dead manila clam Ruditapes philippinarum during the red tide
ocurred in Buzen sea, western Seto Inland Sea, 1985 (see Table 3). 3: Dead Pacific oyster Crassostrea gigas
during K. mikimotoi red tide (Hiroshima Bay, 2002). 4: Dead blue mussel Mytilus galloprovincialis during
K. mikimotoi red tide (Hiroshima Bay, 2002).



に記載されてきたため，もはや過去の文献を個別に精

査してどれが現在のK. mikimotoiに相当するのか追

跡するのが困難である。ただ，フランスからノルウェー

にかけての大西洋岸で観察されてきたG. aureolum赤

潮は，貝類や養殖サケなどの斃死を伴うことから

（Tangen 1977），大部分がK. mikimotoiであったと

考えて差し支えないだろう。既にHansen et al.

（2000）の結果を受けてG. mikimotoi を論文中でK.

mikimotoiと表記した論文（本論文も含む）が発表さ

れるようになっているが，両者を別種とすることを支

持した過去の論文（例えば，Nagasaki et al., 1991;

Suzuki and Ishimaru, 1992）で提示されたデータの

正当性についてきちんとした再検証を行って確認する

必要はあろう。なおGymnodinium aureolum自体は

別に存在し，アメリカ東海岸で時折赤潮を形成してき

たものが原記載種であるという（Hansen et al., 2000）。

この原記載種についても，貝類に悪影響を及ぼすこと

が報告されている（Geinig and Campbell, 1992;

Smolowitz and Shumway, 1997）。

その他に貝類に被害を及ぼす生物としては黄金藻の

一種Aureococcus anophagefferensが報告され，その

毒性についても比較的詳細に調べられている（Gainey

and Shumway, 1991; Bricelj and Lonsdale, 1997;

Bricelj et al., 2001）。H. circularisquamaの貝類に

及ぼす毒性とこれらの生物の毒性との比較検討は第 4

章以降で検討する。

最後に，バルト海の堆積物中の化石の解析から，1億

3千万年前に二枚貝の一種Neomiodon angulataが一

時的に大量斃死しており，その堆積層から渦鞭毛藻の一

種Sentusidium pelionenseのシストが多量に検出され

ることから，本種によるブルームで貝類が斃死したもの

と考えられている（Noe-Nygaard, 1987）。現在両者と

も絶滅種であり，実際の毒性については調べることがで

きないが，おそらく渦鞭毛藻のブルームと貝類斃死は太

古から繰り返して発生していたに違いない。

第 3章 現場におけるHeterocapsa circularisquama

赤潮が二枚貝に及ぼす影響

第 1 および 2 章でも述べたとおり，H. circulari-

squamaによる赤潮の最大の特徴は，漁業被害が二枚

貝や巻貝などの特定の軟体動物に集中するという点で

ある。従来種，特に西日本で多く発生するChattonella

属 ， Heterosigma akashiwo あ る い は Karenia

mikimotoiを原因とする赤潮では，漁業被害は主に養

殖魚類に集中的に発生してきた（Honjo, 1994）。これ

らの赤潮が発生すると，赤潮生物によって鰓などの呼

吸器系に対する直接的な傷害が生じるだけでなく，赤

潮生物自身による夜間の呼吸量増大や死滅過程での急

激な酸素消費も引き起こされるため，直接的・間接的

に酸素欠乏の状態に陥りやすくなる。一般的に魚類は

貝類などに比して運動能が高いため酸素要求量が多く，

鰓の傷害が引き起こされるとわずかな酸素濃度の低下

であっても被害を受けやすい（岡市, 1997; Ishimatsu

et al., 1996a）。

従来型の赤潮においても二枚貝などの漁業被害は報

告されているが，その頻度は魚類に比して極めて少な

い。過去の二枚貝などの漁業被害は，赤潮生物の毒性

による直接的な作用というよりも，大規模な貧酸素水

塊や硫化水素の発生など二次的な要因によって引き起

こされている（西川, 1901; 塩川ら, 1966; 小泉ら ,

1996）。赤潮生物のほとんどを占める微細藻類は，二枚

貝にとって餌料となるため，一般的に二枚貝は赤潮に

対する耐性が強いと考えられてきた。しかしながら，

H. circularisquamaの赤潮では，これまでの赤潮で頻

繁に報告されてきた魚類の斃死は全く観察されず，二

枚貝などの養殖貝が大量に斃死している。例えば，魚

類養殖場で発生したH. circularisquama赤潮の場合，

養殖魚に斃死や苦悶，さらには摂餌能の低下といった

状況はほとんど認められない。逆に，筏に付着してい

るムラサキイガイなどが死滅・脱落するため，魚類養

殖漁業者は「網やブイの掃除をする手間が省けた，こ

んな赤潮なら何回でも出て欲しい」といって喜んでい

るという逸話もある。

本章ではH. circularisquamaの赤潮によって二枚貝

類がどのような機構で斃死しているのかを調べるにあ

たり，まず現場における赤潮発生と斃死等に関する疫

学的調査を実施した。これらの結果と環境要因から，

貝類斃死に関わる要因の抽出を試みた。

第１節 英虞湾におけるアコヤガイ斃死状況と環境要

因

英虞湾は枝湾が水路のように湾奥部まで侵入し，奥

行きに比べて湾口が狭く，しかも湾内と比べ湾口部の

水深が浅いため，海水交換がきわめて悪い閉鎖性水域

である（Fig. 7）。また，底質はヘドロで厚く覆われ

ているため，成層期には貧酸素水塊が発達する（中西

ら, 2001）。このように底質悪化と海水停滞が激しいた

め，周辺海域と比較しても，古くから赤潮が頻発する

海域として知られていた。西川（1901）および西川

（1903）は本湾でGonyaulax polygrammaやKarenia

mikimotoiの赤潮が発生し，アコヤガイの大量斃死を

引き起こしたと報告している。1930年代には度重なる
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K. mikimotoiの赤潮の被害を防ぐため，駆除剤とし

て硫酸銅を漁場に散布して一定の防除効果を得たとい

う（尾田, 1935）。1984年にも，熊野灘一帯で発生した

K. mikimotoiの広域赤潮と赤潮崩壊時の貧酸素水塊

の発達のため，アコヤガイに甚大な被害を及ぼした

（水産庁ら, 1986）。このように，英虞湾におけるアコ

ヤガイ養殖は，K. mikimotoi等を原因とする赤潮や

貧酸素によって甚大な影響を被ってきた。

松山ら（1995），Matsuyama et al.（1996）および

松山（2003）でも述べられたように，三重県の英虞湾に
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Fig. 7. Locations of sampling stations in Ago Bay

Fig. 8. The pearl oyster farming at Station B, in Ago Bay



おいては，1992年および1994年の両年にH. circulari-

squamaの大規模な赤潮赤潮が観察された。本湾はFig.

8で示したように，湾内の至る所でアコヤガイの養殖

が行われており，過去に発生したH. circularisquama

赤潮によって甚大な漁業被害を被ってきた。本節では，

大規模赤潮発生年であった両年のアコヤガイPinctada

fucata martensiiの被害状況について調査するととも

に，アコヤガイ斃死時の環境要因について精査し，貝

類斃死と赤潮との因果関係を明らかにする。

材料および方法

1992年のアコヤガイの斃死状況は，三重県真珠養殖

漁業協同組合連合会と各漁業協同組合の行った聞き取

り調査の一部をとりまとめた。一般的に真珠層形成用

に核（piece）を挿入された「手術貝」は生理的に傷害

を受けているため，非赤潮発生時においてもかなりの

斃死が認められる。今回は手術前の「母貝」の斃死率

に注目してとりまとめを行った。

1992年はFig. 7に示した英虞湾中央部における 2定

点（Stns. Aおよび 2）において，ミキモト真珠研究

所の協力を得て赤潮発生期間中のアコヤガイの状態を

観察した。また，同じ時期に赤潮非発生海域の五ヶ所

湾（南勢町）に垂下されていたアコヤガイの軟体部の

状態と比較することにより，斃死過程の特徴を調べた。

1994年度は三重県水産技術センター（当時）の全面的

な協力を得て，Stns. 1（立神浦）およびC（浜島浦）

において約40個体のアコヤガイ母貝（ 2年）を懸垂し，

斃死率とH. circularisquama細胞密度の推移，水温，

塩分，溶存酸素濃度（DO）といった環境要因について

も調査した。

結 果

1992年度の場合，赤潮は 8月中旬から 9月上旬にか

けてと，10月下旬から11月下旬にかけての 2回観察さ

れた。漁業被害は主に夏期に発生し，湾内で養殖され

ているアコヤガイが大量斃死した。夏期赤潮収束後，

暫定的にとりまとめられたアコヤガイ母貝の斃死率と

同じ海域で赤潮の最盛期に観察された平均細胞密度と

の関係をFig. 9に示す。最も斃死率が高かったのは湾

南東部で40～60％，湾北部でも30～35％であった。こ

れを調査時に観察されたH. circularisquamaの最高細

胞密度と比較すると，明らかに細胞密度の高い海域で

斃死率も高くなっていた。データとしては示していな

いが，核を挿入された手術貝の斃死率は母貝を大きく

上回り，英虞湾の真珠養殖業に甚大な漁業被害をもた

らした。

Stns. Aと 1におけるアコヤガイの観察結果をTable

4に示した。赤潮発生時にアコヤガイに最初に観察さ

れた症状は閉殻であった。特に11月以降の出現時は餌

料となる珪藻（主にChaetoceros spp.）が主要優占種

（1,000 cells/mL以上） であるにも拘わらず， H.

circularisquama が50～200 cells/mLの密度で混在し

ていただけで閉殻が顕著に観察された。そのため，赤

潮時の貝には消化管の内容物がほとんどなく，摂餌活

動を停止していた。閉殻状態が続くと，外套膜周辺に

付着しているグリコーゲン組織の減少，中腸腺の乳褐

色化（Fig. 10），麻痺状態（開殻したまま刺激に対し

て鈍い反応しか認められない状態）などの症状が観察

されるようになり，麻痺状態にまで陥った個体のほと

んどは斃死した。麻痺状態から斃死直後の個体を解剖

すると外套膜縁辺部が大きく萎縮しているのが特徴的

である。これらの症状は赤潮初期から顕著で，赤潮状

態が続くにつれ，斃死個体も増えていった。

次に環境要因との関わりについて述べる。夏期赤潮

発生時は，H. circularisquamaが高密度で分布してい

た 5 m層において酸素濃度が180％を越えるなど過飽和

であった（Fig. 11）。赤潮末期の 9月上旬に底層に酸

素濃度20％以下の貧酸素水塊が出現したが，アコヤガ

イの養殖水深である 2 m層まで達することはなかった。

また，アコヤガイの斃死は貧酸素水塊の出現より 1週

間以上前に既に始まっていた。秋期赤潮発生時も，H.

circularisquamaが高密度で分布していた 2 m層では

酸素濃度は過飽和であり，底層にも十分に酸素は存在

していた。アコヤガイの斃死が見られた期間の水温は

18～28℃，塩分は28～33psuの範囲にあった。

次に1994年の赤潮時に 2 海域で得られたデータを

Fig. 12に示す。1994年度の場合，赤潮は 7月中旬から

9月上旬にかけて観察された。H. circularisquamaの

細胞密度とその増減傾向は，定点間によって大きく異

なっていた。Stn. 2では懸垂後 3日間で約50％もの個

体が斃死した。この時期アコヤガイが懸垂されていた

5 m水深の溶存酸素濃度を見ると，飽和度で40～60％

（3～ 5 mg/L） であった。 いずれの定点でもH.

circularisquama の細胞密度が急激に増え， 4,000～

6,000 cells/mLに達するとアコヤガイの斃死率は急激

に増えた。

両年の赤潮期間中，アコヤガイの他に，ムラサキイ

ガイ，マガキ，ヒオウギガイなどにも斃死が認められ

たが，英虞湾で唯一のハマチ養殖場に被害が見られず，

天然魚の斃死も報告されていない。また，甲殻類の斃

死に関する報告もなかった。
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考 察

赤潮発生に伴う過去のアコヤガイの大量斃死は，赤

潮終期に発生する貧酸素や硫化水素等により引き起こ

されたことが知られている。西川（1901）は英虞湾で

発生したGonyaulax polygramma 赤潮時にアコヤガ

イが大量斃死したのは，貧酸素とそれに伴う硫化水素

の発生であると指摘している。同湾では現在にいたる

まで底質の悪化による恒常的な貧酸素水塊の発生が認

められており，枝湾によってはアコヤガイの生残等に

大きな影響を及ぼしている（中西ら, 2001）。英虞湾に

限らず，赤潮時に行われたその後の研究でも，赤潮発

の毒性および貝類斃死機構の解明H. circularisquama 31

Table 4. Behavior and synptoms of the pearl oyster Pinctada fucata martensii during
the bloom priods of Heterocapsa circularisquama in Ago Bay, 1992

Symptoms Heterocapsa circularisquama cells/mL

Valve closure 50～200

Clapping 50～200

Decreases of cardiac activity ＞1000

Decreases of glycogen branch ＞200～1000

Shell growth suspension ＞200～1000

Gut discoloriation (dark brown to orange) ＞1000～2000

Shrinkage of mantle edge ＞1000～2000

Paralysis ＞1000～2000

Death ＞2000

Fig. 9. Mortality of pearl oyster Pinctada fucata martensii after the summer red tide and mean
Heterocapsa circularisquama cell density (20-28 August, 1992)


