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Abstract
The brown macroalga, Sargassum horneri, is now attracting attention not only as a food source but also with regard to coast environmen-
tal preservation, coastal ecosystems, CO2 fixation, and as a marine indicator for environmental impact assessment. The present study was 
conducted to identify the effects of decreased seawater pH on S. horneri growth at three early developmental stages: embryo, germling, and 
young plant. After being exposed to acidic seawater of pH 6.0‒7.5 for approximately 1‒5 days, S. horneri embryos could germinate and grow 
when cultured in seawater with pH 8.0. At the germling stage, S. horneri growth was significantly inhibited when cultured in seawater with 
pH 6.0‒6.6 compared to its growth in seawater with pH 8.0 (control). Moreover, at the young plant stage, S. horneri growth was significantly 
inhibited when cultured in seawater with pH 7.0 compared to when cultured in seawater with pH 7.5‒8.0. These results demonstrate that the 
effects of decreased pH differ depending on the early growth stage of S. horneri, and as the growth of S. horneri progresses, the adverse effects 
of low pH increase. The results of this study can be used as preliminary data to promote S. horneri aquaculture in coastal areas and to assess 
the environmental impacts on its growth.
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1. はじめに
アカモク Sargassum horneri（Turner）C. Agardhは，褐

藻綱ヒバマタ目ホンダワラ科に属する1年生の海藻で
あり，北海道東部を除く日本全土から朝鮮半島，中
国沿岸の漸深帯に分布する（寺脇，1993; 吉田，2004; 
Choi et al., 2008）．アカモクは非常に生産性が高く，例
えば石川県では数か月で全長が10 m近くに達する（池
森，2012）．通常，秋から冬にかけて急速に生長し，成
体は春に成熟して幼胚を散布し，その後付着器ごと海域
に流出する．一般に海中で見られるアカモク成体は雌
雄異株であり，成熟期には各々の株に生殖器床が生ず
る．雌生株の生殖器床上で受精した受精卵は卵割を開始
し，幼胚となり，ある程度発達すると落下し，海底の基
質に付着する．その後，発芽体，幼体を経て成体とな
り，群生して大きく生長することで海の森といわれる藻
場を形成する．さらに流出し流れ藻として移動するア
カモク成体は，漂着した海域で幼胚を散布し，藻場を
拡大させる（寺脇，1993; 吉田，2004; 京都府立海洋セン
ター，2005; 京都府立海洋センター，2009; 京都府農林水
産技術センター海洋センター，2016; NHKミクロワール
ド2020）．アカモクの利用については主として北部日本
海沿岸の限定された地域でのみ伝統的に食されてきた．
例えば，石川県の能登半島において，アカモクは外浦
から内浦にかけての岩礁域の波打ち際から水深10 mに
広く着生しているが，特に波当たりの弱い内湾のやや
深い水深に着生した柔らかで新鮮なものが食用に広く
用いられている（池森，2012）．近年，アカモクは，抗
ガン作用や抗肥満作用の観点から注目されているフコ
キサンチンなどの抗酸化物質の含有量が他の海藻と比

較して高いことが知見され（宮下，2010; 宮下ら，2012; 
金沢，2012; 食品分析開発センター，2013），自然食・健
康食ブームによって需要が高まり，これまで食用とされ
なかった地域においても広く加工販売されている（秋本
ら，2010; 伊藤，2012; 京都府農林水産技術センター海洋
センター，2016）．このようにアカモクは，従来の伝統
的な地域の食材としてばかりでなく，機能性食材として
の新たな活用に加え，沿岸域の環境保全・生態系維持，
CO2固定など，広範囲な視点から重要な海藻であること
が再認識され，日本を含めた東アジア各地で実海域にお
ける人工的な栽培技術に関する研究・開発が広く実施さ
れるようになった．しかし，アカモクを含めたホンダワ
ラ科の海藻の増養殖技術は，ノリやワカメなどの増養殖
技術と比較するとまだ歴史が浅く，安定した商業生産に
向けた開発段階と考えられる（Pang et al., 2009; Xie et al., 
2009; 伊藤，2012; 谷口ら，2012; 秋本ら，2010; 京都府農
林水産技術センター海洋センター，2016）．
一方，アカモクの発芽体や幼体の生長に対する環境
条件（塩分，水温，光量，栄養塩濃度など）の影響につ
いての基礎研究や現地調査は比較的古くから実施され
ている．例えば，アカモクの幼胚 ~幼体段階では水温
が10‒20°Cの条件において，適塩分域は，22.7‒42.1‰
（実験値）であり，15‰以下の塩分はアカモク幼体に生
長阻害を及ぼす．また，好適な水温については産地に
よりややばらつきが見られるが，15‒23°C（山口県産），
15‒20°C（宮城県産）付近である（小河，1986; 日本水産
資源保護協会，1992; 下茂ら，2004; 谷口ら2012）．アカ
モクの発芽体の生長に適した水温と光量の最も好適な
複合条件は25°C, 100 µmol/m2/sである（馬場，2007）．ア
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カモク藻場が存在する海域の栄養塩濃度は，DIN（溶存態
無機窒素）濃度で4.2‒110 µg/L, PO4-P濃度で0.62‒28.5 µg/L
程度であり，10 mg/Lの NH4-Nは幼胚の発芽に影響を与
える（日本水産資源保護協会，1992）．大型褐藻類で生
長が飽和する栄養塩濃度は種によって相違が認められる
ものの，DIN濃度が4‒15 µmol/L（56‒210 µg/L），DIP濃
度が0.25‒0.75 µmol/L（7.75‒23.25 µg/L）程度である（吉田
ら，2011）．これらの環境条件に関する基礎的知見はア
カモク増養殖時の参考となる．
著者らもアカモクの生長や成分に対する培養海域の水

質による影響について多方面から検討を実施してきた．
例えば，アカモクやワカメの生長や光合成色素含量の低
下には主要な栄養塩である窒素，リンの欠乏だけでなく
微量元素の一つである鉄欠乏が影響し，キレート鉄（Fe-
EDTA）やスラグ系施肥材溶出液に含まれる溶存鉄が初期
生長や光合成色素含量の増加に効果があることを報告した
（植木ら，2010, 2011; Nagai et al., 2014; Miki et al., 2016a; 奥
村ら，2018）．加えて，アカモクの幼胚や発芽体を用い
て排水等の環境影響評価手法を発案し，NH4-N, NO2-N, 
フェノールなど排水中に含まれる種々の化学物質による
アカモクの初期生長への阻害影響について報告している
（Miki et al., 2016b; Okumura et al., 2018）．
本研究では，アカモクの初期生長に対する環境要因

として海水の pH低下に着目した．例えば，大量の河
川水，地下水，排水（処理水）が閉鎖性の沿岸域に流入
し，地形，水温，密度等の影響によって海水との混合が
不十分な河口域では，塩分，栄養塩濃度，水温ばかりで
なく，海水の pHが7.0‒8.0程度に低下し（辻ら，2005; 
山本，2008），pH低下による影響の可能性も考えられる
が不明な点が多い．また，閉鎖性海域に発生する貧酸
素水塊の pHは，CO2の集積によって7.4程度まで低下
している報告事例（藤井ら，2010）もあることから，夏
場に低 pHの貧酸素水塊が発生，湧昇する内湾沿岸にお
いては低 pH海水の一時的暴露による影響も想定され
る．さらに，日本沿岸域において，外洋と同様に海洋
酸性化の傾向があることも近年報告されており（Isizu et 
al., 2019），将来的には沿岸域においても海水 pH低下に
よる影響が生ずる可能性もある．一方で，CO2が海底か
ら噴出するイタリアの海域では，アカモクではないもの
の，同じホンダワラ属の Sargassum vulgareは pHが6.6
程度の低 pH海域でも適応して生息しているとの報告も
ある（Kumar et al., 2018）．加えて，アカモク幼胚や発芽
体を用いて排水などによる沿岸環境影響評価を行う際に
は，化学物質の影響と分離して，排水（海域への pH排
水基準：5.0‒9.0）による海水の pH低下の影響を事前に
把握しておく必要がある．
しかし，アカモクの初期生長に対する海水 pH低下に

よる影響についての基礎的検討事例は，他の環境要因と
比較して極めて少なく，アカモクの増養殖やアカモクを
用いた環境影響評価のための基礎的データが不足してい
る．そこで，著者らは海水の pH低下によるアカモクの
初期生長への影響に関する基礎的な検討を開始している

（深美ら，2017, 2018）．ここでは，Fig. 1に示すようにア
カモクの初期生長を3段階（幼胚段階（embryo）；発芽体
段階（germling, 全長10 mm程度）；幼体段階（young plant, 
全長数 cm程度））に分け，海水 pH低下による各段階で
の影響を検討し，知見を得たので報告する．

2. 実験方法
2.1 アカモク幼胚
本研究に用いたアカモク幼胚は，サカイオーベックス
社を通じて福井県坂井市三国町で4月末から5月初旬に
採取したアカモク母藻から得た．Fig. 1Aに採取した幼
胚を示す．幼胚は，滅菌海水とともに500 mLの PP製遮
光ボトルに入れ，4°Cの冷蔵庫内で1年程度保存した．
アカモク幼胚は長期保管後の発芽率が高く，また，発芽

Fig. 1 Examples of Sargassum horneri at early development 
stages. (A: embryo, B: germling, and C: young plant)
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体の生長にも影響が少ないことが報告されており（吉田
ら，2000; Miki et al., 2016b; 瀬戸ら，2018），1年ごとに
新規採取分と交換して実験に使用した．
2.2 培地
石川県の能登海洋深層水施設から入手した海洋深層水

を孔径0.45 µmのメンブレンフィルターで濾過した後，
オートクレーブ（SN200, ヤマト科学）を用い121°Cで
20分間加圧滅菌した．この濾過・滅菌海水（以下，海
水）に PES培地（Provasoli, 1968）を2 v/v%添加して栄養
塩濃度を強化した海水を基準培地（以下，培地）として
アカモク幼胚，発芽体の培養に用いた．培地の pHおよ
び栄養塩濃度を Table 1に示す．pHは HClを用いて8.0
に調整した．なお，水槽を用いたアカモク幼体の浮遊培
養実験では，微細藻類の発生や汚濁防止の観点から PES
培地の添加率を0.1 v/v%に削減した培地で培養した．
2.3 アカモク幼胚への低 pH海水の暴露の影響（RUN1）
2.3.1 低 pH海水への幼胚の暴露方法

RUN1-1では，海水の pHを HClを用いて1.0, 2.0, 
3.0, 4.0, 5.0, 8.0（対照群）の6ケースに調整した．6本の
100 mL PP製ボトルにアカモク幼胚50個体と各 pHの海
水を満杯になるまで投入，密閉した．各ボトルをアルミ
ホイルで遮光して，Fig. 2①に示すように人工気象器内
で1日間静置し，低 pH海水にアカモク幼胚を暴露した．
RUN1-2, RUN1-3では設定 pHを6.0, 6.5, 7.0, 7.5, 8.0（対
照群）の5ケースに調整し暴露期間を1日間と5日間の
2ケースとした．1度／1日，各ボトルの海水の pHを測
定し，pHに変動の無いことを確認した．pHの測定には
pHメータ（HM-30R, 東亜 DKK）を用いた．
2.3.2 低 pH海水暴露後の幼胚の培養方法
低 pH海水に暴露したアカモク幼胚を pH=8.0の培地

に戻して培養し，低 pH海水暴露による生長への影響を
評価した．実験装置を Fig. 2②に示す．

6ウェルプレートの各ウェルに，pH=8.0の培地
10.2 mLとアカモク幼胚1個体を添加した．暴露 pH条
件に対して2台の6ウェルプレートを使用し，計12個
体の幼胚を用いて評価した（n=12個体／pH）．20°Cに
制御した人工気象器（LTI-1200, 東京理化器械）内に6
ウェルプレートを設置し21日間静置培養した．培地は
7日ごとに交換した．人工気象器の光源として白色 LED
（SLED-F30D, 日本グローバル照明）を用い，光周期（明
期12時間，暗期12時間），光量子密度（100 µmol/m2/s）
に光照射条件を設定した．
2.4 アカモク発芽体に対する海水 pH低下の影響（RUN2）
発芽体段階の培養実験でも Fig. 2②に示す実験装置を

用いた．
RUN2-1では，海水の pHを HClを用いて6.0, 6.5, 7.0, 

7.5, 8.0（対照群）の5ケースに調整した．6ウェルプレー

トの各ウェルに培地15.3 mLとアカモク幼胚1個体を添加
した．各 pHに対して2個の6ウェルプレートを使用し，
計12個体の幼胚を用いて評価した（n=12個体／pH）．各
ウェル内の海水の pH変動を抑制するため，6ウェルプ
レートを PET樹脂製のプレートシールで密閉し2.3.2項
で前述した方法で21日間静置培養した．培地の pH変
動の影響を抑制するため，培地を3日ごとに交換した．
培地交換時に6ウェルプレートの各ウェルの培地を回収
し pHを測定した．
さらに RUN2-2では，海水の pHを HClではなく CO2

ガスを用いて7.0, 7.5, 8.0（対照群）の3ケースに調整し
評価した（n=12個体／pH）．培養方法は RUN2-1と同様
であるが，CO2ガスの損失による pH変動が大きかった
ため，培地は2日ごとに交換した．培地交換時に6ウェ
ルプレートの各ウェルの培地を回収し pHを測定した．
2.5 アカモク幼体に対する海水 pH低下の影響（RUN3）
2.5.1 幼体の事前培養

8個の6ウェルプレートを用い計48個体の発芽体を
2.3.2項で述べた方法によって21日間培養し，藻長が
1 cm程度の幼体を得た．培養終了後，全ての幼体の藻
体面積の平均値を算出し，その平均値に近い個体から順
に36個体を選び，本培養に用いる幼体とした．
2.5.2 幼体の培養方法
幼体段階の培養実験に用いた実験装置を Fig. 3に示

す．
培養には3台の容量5 Lのガラス製水槽を用い，各水

Table 1 pH and nutrient quality of culture medium using enriched seawater under 2 v/v% PES addition

pH (−) NH4-N (mg/L) NO2-N (mg/L) NO3-N (mg/L) D-P (mg/L) D-Fe (µg/L)

8.0 0.25 <0.01 11.8 1.06 550

Fig. 2 Experimental apparatus for culturing Sargassum horneri at 
embryo and germling stages
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槽に pHを7.0, 7.5, 8.0（対照群）の3ケースに調整した
培地を3 L投入した．各水槽の pHを pHセンサー（IS8-
SFP-P, イワキ）によって連続測定するとともに，pHコ
ントローラー付電磁定量ポンプ（EWN-B11VC1JWPO, 
イワキ）を用いて0.01 mol/Lの塩酸を加えた酸性培地を
投入することで各水槽の培地の pHを調整した．さら
にサイフォンの原理を応用し，pH調整用の酸性培地が
各水槽内に流入しても水位が一定に保たれる構造とし
た．培養中はエアポンプを用いて水槽内に常に空気を供
給し，幼体を浮遊撹拌した．吸気は水槽への異物混入
を防止するため，メンブレンフィルター（50JP020AN, 
ADVANTEC）を通して行った．光源として白色 LED
（SLED-F30D, 日本グローバル照明）を用い，水槽の側面
から照射し，光周期を明期12時間，暗期12時間，光量
子密度を75‒100 µmol/m2/sに設定した．前培養で得た36
個体のアカモク幼体を藻体面積の平均値がほぼ一致する
ように3群に分け，それぞれ12個体ずつ pH 7.0, 7.5, 8.0の
各水槽に投入し，21日間浮遊培養した（n=12個体／pH）．
水槽の培地は7日ごとに全て交換した．本培養は室温
を20°Cに設定した室内で実施し，各水槽の培養水温は
22°Cに維持されていた．
2.6 評価方法
2.6.1 生長
アカモクの発芽体段階では，藻体の投影面積を指標と

して生長を評価した．培養期間中，カメラユニット（DS-
L3, ニコン）付の実体顕微鏡（SMZ745T, ニコン）を用い
て，藻体を毎日撮影し，得られた画像から藻体の投影面
積を画像解析ソフト（ImageJ, National Institutes of Health）
で測定した．藻体の投影面積から作成した生長曲線から
対数生長期を決定し，対数生長期における比生長速度μ（/
day）を（1）式から算出した（Nagai et al., 2014; Miki et al., 
2016a; Miki et al., 2016b; Miki, 2017; 奥村ら，2018; Okumura 
et al., 2018）．

2 1

2 1

ln ln−
−

A Aμ
t t

=   (1) 

ここで，t1は対数生長期開始日，t2は対数生長期終了日，
A1，A2は培養日数 t1，t2時の藻体の投影面積である．比
生長速度μに加えて，亜慢性的な影響指標として培養最
終日の藻体の投影面積を指標として生長への影響を評価
した．
アカモクの幼体段階では，藻体面積の測定が困難と
なるため，幼体の湿重量を指標として生長を評価し
た（Miki et al., 2017）．湿重量基準の生長曲線から対数
期を確認し，対数期における湿重量基準の比生長速度
μ（/day）を（1）式に準じて算出した．比生長速度μに加え
て，亜慢性的な影響指標として培養最終日の幼体の湿重
量を指標として生長への影響を評価した．
2.6.2 純光合成速度，呼吸速度

RUN3のアカモクの幼体段階では，土屋らの手法を
参考にして酸素電極法によって低 pHによる純光合成速
度（NPR: Net photosynthetic rate）と呼吸速度（DRR: Dark 
respiratory rate）への影響を検討した．BOD測定用 DO
メーター（B-100BTi, 飯島電子工業）を用い，海水中の
酸素濃度の変化を計測することで純光合成速度と呼吸速
度を算出した（土屋ら，2012; 飯島電子，2020）．
アカモク幼体は，測定前に葉状体を仮根から切断し
て，各 pHの培地で各葉状体を1日事前培養した．アカ
モク幼体の葉状体1個体及び培養に用いた各 pHの培地
100 mLをフラン瓶に入れた．フラン瓶に DOセンサー
を設定して外部と遮断し，その後酸素濃度を安定させる
ためにセンサーに付随している攪拌子で培地を攪拌しつ
つ酸素濃度を計測した．室温を20°Cに設定した暗室内
で行った．各 pHの培地条件で3回繰り返し実施した．
呼吸速度は暗条件で10秒おきに酸素濃度の記録を行

い，10分間での酸素濃度の変動のグラフを作成した．
作成したグラフから最小二乗法を用いて線形近似を行
い，その傾きを酸素濃度の変化速度とし，以下の式（2）
から呼吸速度を算出した．純光合成速度は，暗室内で白
色 LEDをフラン瓶に対して下部から照射し10分間の酸
素濃度の変動を記録し，同様の手順で酸素濃度の変化速
度を算出し，式（3）を用いて光合成速度を算出した．光
量は200 µmol/m2/sとした． 

2 ww

ww

DRR (mgO /g / min)  A (mg /L/min)
 (mL) 1  1000  (g )
x

m

=

× ×
 
 (2)

2 ww

ww

NPR (mg/L/min) DRR (mgO /g / min)
 (mL) 1B (mg/L/min)  
1000  (g )
x

m

=

+ × ×
 

 
(3)

 

ここで A及び Bは暗条件下または明条件下での酸素濃
度の変化速度，x （mL）はフラン瓶容量，m （gww）は藻体
湿重量である．
2.6.3 光合成色素量

RUN3のアカモクの幼体段階では以下の手法によって

Fig. 3 Experimental apparatus for culturing Sargassum horneri at 
young plant stage
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光合成色素量を測定した．アカモクの葉状体のみをデ
ザインカッターで切り出し，ペーパータオルで表面の
水分を拭き取った後，分析天秤（CPA224S, Sartorius）を
用いて湿重量を計測した．幼体を90 v/v%アセトン（和
光純薬工業）に浸し，超音波洗浄機（USK-3R, AS ONE）
に20 minかけた後，一晩冷蔵庫で放置した．翌日，冷
蔵庫から取り出し，超音波洗浄機に10 minかけ，分光
光度計（U2910, HITACHI）を用いて抽出液の吸収スペク
トルを計測した．セルは光路長1 cmの石英セルを用い
た．アセトン抽出液は波長335 nm以下で吸収域がある
ことから，吸光度測定の範囲は340‒800 nmとした．褐
藻の90%アセトン抽出物中のクロロフィル a，c量は抽
出物の吸光度から，以下の式（4），（5）により換算できる
ことが報告されている（Jeffreyw et al., 1975）．本研究に
おいてもクロロフィル量の算出式として当式を用いた．
各 pHの培地条件あたり3個体を用い測定し，比較した
（n=3/pH条件）． 

664 630Chl   (μg /mL) 11.47     0.40 a A A−=   (4)

1 2 630 664Chl  (μg /mL) 24.36   3.73 c c A A−+ =   (5)

また藻体乾燥重量当たりの光合成色素含有量で評価す
るため，これらの式によって得られた値を以下の式（6）
を用いて変換した．各 pH条件の個体を凍結乾燥させ，
乾燥前と乾燥後の重量から各 pH条件の藻体の含水率を
算出し，3個体の平均値をアカモクの含水率として，抽
出前の藻体の乾燥重量を求めた． 

dw

dw

Pigment (μg /g ) Pigment (μg /mL)
 (mL)/c  ( )

 (g )
solventx

m
−

=

×
  (6) 

ここで x（mL）は抽出溶媒量，csolvent（−）は抽出溶媒中の
有機溶媒の濃度，m （gdw）は藻体乾燥重量である．
2.6.4 統計解析
各生長段階における海水 pH低下による影響につい

て，各群と対照群（pH=8）の平均値の有意差を検討し
た．幼胚～発芽体段階の実験ではダネット（Dunnett）の
方法に従い多重比較検定を行った．幼体段階では，実験
開始時の3群の幼体面積の分散と平均値がほぼ均一であ
ることをバートレット検定（Bartlett test）と一元配置分
散分析（one-way ANOVA）によって確認した後，培養実
験を実施し，ダネットの方法に従い多重比較検定を行っ
た（有意水準 p=0.05および0.01）．統計計算にはエクセ
ル統計（BellCurve）を使用した．

3. 結果
3.1 アカモク幼胚への低 pH海水の暴露の影響（RUN1）
3.1.1 発芽

RUN1-1‒RUN1-3における各幼胚の発芽結果を Table 2
に示す．なお，幼胚を暴露した低 pH海水の pH値は，
暴露期間中ほぼ一定であった．

pHが1.0‒3.0の低 pHの海水に1日暴露した12個体の
幼胚は，pH=8.0の海水の条件に戻して培養しても12個
体全てが発芽せず死滅していた（発芽率：0%）．pHが
4.0の低 pH海水に1日暴露した幼胚は8個体が死滅し
ていたが，4個体が発芽した（発芽率：33%）．一方，pH
が5.0‒7.5の低 pH海水に1日暴露した幼胚は，12個体
全てが発芽した（発芽率：100%）．pHが6.0‒7.5の低 pH
海水の場合，5日間暴露しても12個体全てが発芽した
（発芽率：100%）．
これらの結果から，以下のことが明らかになった．ア
カモク幼胚は pHが1.0‒3.0の低 pH海水に1日暴露され
ると致命的な影響を受け，pH=8.0の海水に戻しても発
芽が不可能となる．一方，アカモク幼胚は pHが6.0‒7.5
程度の低 pH海水であれば，5日程度一時的に暴露され
たとしても，通常の pH=8.0の海水に戻すと発芽に阻害
は生じない．pH=4.0程度が発芽への悪影響の分岐点と
なる．
3.1.2 生長
低 pHの海水に暴露後，生存したアカモク幼胚を

pH=8.0の培地に戻して21日間培養し，その生長曲線か
ら低 pH海水への暴露による生長への影響を評価した．
RUN1-1‒RUN1-3における各幼胚の生長曲線を Fig. 4に
示す．

RUN1-1において，pH=4.0の海水に暴露後死滅しな
かった4個体は，Fig. 4Aに示すように対数生長の開始
時期の遅延がやや認められたが，途中で死滅することな
く生長した．pHが5.0の海水に暴露後の12個体も，全
て死滅することなく生長した．比生長速度μを暴露時
の pH=4.0, pH=5.0と pH=8.0（対照群）で比較すると，
各々，0.34±0.05, 0.37±0.02, 0.36±0.03/dayであり有意差
は確認されなかった（p>0.05）．一方，21日後の培養最
終日の藻体面積は，pH=4.0, pH=5.0, pH=8.0（対照群）
の順に14±4.4, 21±4.0, 20±4.1 mm2となり，pH=8.0（対
照群）と pH=4.0の間での有意差が生じた（p<0.05）．こ
れらの結果から，アカモク幼胚は pHが4.0程度の海水
への一時的な暴露でも死滅することなく発芽・生長でき
るものもあるが，その後の生長に対して慢性的な影響が
残る可能性が示唆された．pHが5.0程度の海水への1日
程度の暴露では，幼胚への発芽ばかりでなく生長への阻

Table 2 Germination number of 12 embryos exposed to various low pH seawaters

pH (−) 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 6.5 7.0 7.5 8.0

RUN1-1 0/12 0/12 0/12 4/12 12/12 ̶ ̶ ̶ ̶ 12/12
RUN1-2 ̶ ̶ ̶ ̶ ̶ 12/12 12/12 12/12 12/12 12/12
RUN1-3 ̶ ̶ ̶ ̶ ̶ 12/12 12/12 12/12 12/12 12/12
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害も認められなかった．
さらに，RUN1-2, 1-3において pH=6.0‒7.5の海水に1‒5

日程度暴露した12個体の幼胚の場合，Fig. 4B，Fig. 4Cに
示すように12個体全てが死滅することなく生長した．
アカモク幼胚は，pHが6.0‒7.5程度の低 pH海水であれ
ば，5日間程度暴露されたとしても，生長曲線の差異が
極めて小さく，低 pH海水に暴露された幼胚と pH=8.0
（対照群）の幼胚の間で比生長速度，培養最終日の藻体
面積ともに有意差は認められなかった（p>0.05）．
このようにアカモク幼胚は，pHが6.0‒7.5程度の低

pH海水に5日間程度暴露されたとしても，その後の発
芽や生長に対する阻害がほとんど残存しないことが確認
された．

3.2  アカモク発芽体に対する海水 pH低下の影響
（RUN2）

3.2.1 培地の pH変動
RUN2-1, RUN2-2における各培地の pH変動を Fig. 5

に示す．本実験では培地の pHを制御目標値に維持する
ことが難しく，3日（RUN2-1）または2日（RUN2-2）ご
とに培地を交換することによって設定目標の pHに再調
整した．RUN2-1では設定 pHが6.0, 6.5, 7.0, 7.5の場合，
実測 pHは6.0‒6.6, 6.5‒7.4, 7.0‒7.9, 7.5‒8.0で推移した．
また，RUN2-2では設定 pHが7.0, 7.5の場合，実測 pH
は6.8‒7.4, 7.4‒7.7で推移した．
3.2.2 生長（RUN2-1）

Fig. 6Aに各設定 pHでの発芽体の生長曲線，Fig. 6B
に21日後の培養最終日の発芽体を示す．設定 pHが6.5, 
7.0の条件においては12個体，設定 pHが6.0, 7.5, 8.0
（対照群）の条件においては11個体が生長した．また，
発芽体は設定 pHが6.0の培養を除いてほぼ同様の生
長曲線を示した．設定 pHが6.0の培養では，培養開始
6日目以降になると他の設定 pH条件よりも生長速度が
低下した．Fig. 7に各設定 pHでの比生長速度および最
終到達面積を示す．比生長速度μは，設定 pH=6.0, 6.5, 
7.0, 7.5, 8.0（対照群）で各々 0.28±0.05, 0.32±0.05, 0.34±
0.04, 0.34±0.03, 0.35±0.02/dayであり，設定 pH=6.0の
み，対照群との間に有意差が確認された（p<0.01）．ま
た，最終到達面積は，pH=6.0, 6.5, 7.0, 7.5, 8.0（対照群）
で各々 5.2±1.8, 11±5.7, 13±4.3, 13±3.0, 11±2.1 mm2と
なり設定 pH=6.0のみ対照群との間に有意差が確認され
た（p<0.01）．
以上のように，アカモク発芽体は培養海水の設定 pH

Fig. 5 Time courses changes of pH values in various pH cultures 
(A: RUN2-1, and B: RUN2-2)

Fig. 4 Growth curves of Sargassum horneri using embryos ex-
posed to various low pH seawaters (A: RUN1-1, B: RUN1-
2 and C: RUN1-3). Values are presented as mean±SD. 
There were 12 replicates for each pH seawater, except for 
pH=4.0 (four replicates) in RUN1-1



褐藻アカモクの初期生長に対する海水 pH低下の影響

31

が6.0（実測 pH: 6.0‒6.6）まで低下すると死滅には至らな
いものの，比生長速度，最終到達面積がともに有意に低
下し，各々の指標に対する生長阻害率は，20%，53%程
度であった．アカモク発芽体は培養時の海水の設定 pH
が6.5（実測 pH: 6.5‒7.4）から7.5（実測 pH: 7.5‒8.0）の低
pH条件下で生長阻害は生じなかった．

3.2.3 生長（RUN2-2）
Fig. 8に CO2を用いて低 pHを調整した場合の発芽

体の生長曲線を示す．設定 pHが7.0, 7.5においては
12個体，設定 pHが8.0（対照群）においては10個体が
生長し，いずれの条件でもほぼ同様の生長曲線を示し
た．Fig. 9に各設定 pHでの比生長速度および最終到達

Fig. 6 Growth curves of Sargassum horneri cultured for 21 days in various pH cultures (A). Values are presented as mean±SD. There were 
11 replicates for pH=6.0, 7.5 and 8.0 culture. There were 12 replicates for pH=6.5, 7.0 culture. Contrast of the final thalli of Sargas-
sum horneri cultured for 21 days in various pH cultures (B). Scale bar=1 mm

Fig. 7 Contrast of specific growth rate (white bar) and final thallus 
area (gray bar) of Sargassum horneri cultured for 21 days 
in various pH cultures. Values are presented as mean±SD. 
Double asterisk (**) denotes significant difference from 
control (p<0.01). There were 11 replicates for pH=6.0, 7.5 
and 8.0 culture. There were 12 replicates for pH=6.5, 7.0 
culture

Fig. 8 Growth curves of Sargassum horneri cultured for 21 days 
in various pH cultures. Values are presented as mean±
SD. There were 12,12, and 10 replicates respectively for 
pH=7.0, 7.5 and 8.0 culture in RUN2-2
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面積を示す．比生長速度μは，設定 pH=7.0, 7.5, 8.0（対
照群）で各々 0.30±0.08, 0.35±0.07, 0.35±0.04/dayであ
り，低 pH群と対照群の間に有意差は認められなかっ
た（p>0.05）．また，最終到達面積は，設定 pH=7.0, 7.5, 
8.0（対照群）で各々 9.1±5.6, 8.9±4.6, 7.6±4.0 mm2であ
り低 pH群と対照群の間に有意差は認められなかった
（p>0.05）．
以上のように，アカモク発芽体は，海水に CO2を溶
解させ培養海水の設定 pHを7.0まで低下させても，HCl
を用いて pHを調整した場合と同様に，海水 pH低下に
よる生長阻害は生じなかった．また，培養海水への CO2

溶解によるアカモク発芽体の生長促進は確認されなかっ
た．
3.3 アカモク幼体に対する海水 pH低下の影響（RUN3）
3.3.1 培地の pH変動

RUN3における培地の pHの経時変化を Fig. 10に示
す．設定 pHが7.0, 7.5, 8.0に対して，実測 pHは各々
6.8‒7.2, 7.3‒7.7, 7.8‒8.0に維持されており大幅な変動も
見られなかった．また，培地は7日ごとに全量交換した
ため，培養期間中に培地の汚濁は観察されなかった．
3.3.2 生長

Fig. 11Aに各設定 pHでのアカモク幼体の生長曲線，
Fig. 11Bに21日後の培養最終日の幼体を示す．設定 pH
が7.0, 7.5, 8.0（対照群）において，藻体の死滅は見られ
ず，12個体すべてが生長した．しかし，生長曲線は設
定 pHが7.0の条件と設定 pHが7.5, 8.0の条件間で明確
な差異が生じた．また設定 pH 7.0の低 pH条件と設定
pHが7.5, 8.0の条件間では，湿重量ばかりでなく葉数の
低下も生じた．

Fig. 12に各設定 pHでの比生長速度および最終到達

Fig. 9 Contrast of specific growth rate (white bar) and final thal-
lus area (gray bar) of Sargassum horneri cultured in vari-
ous pH cultures. Values are presented as mean±SD. There 
were 12 replicates for pH=7.0 and 7.5 culture. There were 
10 replicates for pH=8.0 culture

Fig. 10 Time courses changes of pH values in three pH cultures 
for RUN3

Fig. 11 Growth curves of Sargassum horneri cultured for 21 days in three pH cultures (A). Values are presented as mean±SD. There were 
12 replicates for pH=7.0, 7.5 and 8.0 culture in RUN3. Contrast of the final thalli of Sargassum horneri cultured for 21 days in vari-
ous pH cultures (B). Scale bar=1 mm
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湿重量を示す．比生長速度μは，pH=7.0, 7.5, 8.0（対照
群）で各々 0.08±0.01, 0.12±0.02, 0.12±0.01/dayであり，
pH=7.0の低 pH系のみ対照群との間に有意差が確認さ
れた（p<0.01）．また，最終到達重量は，pH=7.0, 7.5, 
8.0（対照群）で各々 23±4.2, 55±14, 55±14 mgとなり
pH=7.0の低 pH系のみ対照群との間に有意差が確認さ
れた（p<0.01）．各指標に対する生長阻害率は各々 33%，
58%となった．
以上のように，アカモク幼体は，培養海水の設定 pH

を7.0に低下させると生長阻害が明確に観察され，比生
長速度，最終到達重量ともに低下した．幼胚や発芽体と
比較し，幼体では低 pH海水に対する耐性が低下したこ
とから，アカモクの生長に伴って低 pH耐性が変化する
ことが推定される．
3.3.3 純光合成速度と呼吸速度
湿重量基準の純光合成速度と呼吸速度を Fig. 13Aに

示す．湿重量基準の純光合成速度は，設定 pHが7.0, 
7.5, 8.0（対照群）で各々 0.0046±0.005, 0.0042±0.008, 
0.0044±0.011 mg-O2/min/gwwであり，低 pH群と対照群
との間に有意差は確認されなかった（p>0.05）．また，
湿重量基準の呼吸速度も，設定 pHが7.0, 7.5, 8.0（対照
群）で各々 0.006±0.003, 0.007±0.002, 0.014±0.007 mg-O2/
min/gwwとなり，低 pH群と対照群との間に有意差が確
認されなかった（p>0.05）．
さらに，クロロフィル a量あたりの純光合成速度と

呼吸速度を Fig. 13Bに示す．クロロフィル a量あたり
の純光合成速度は，設定 pHが7.0, 7.5, 8.0（対照群）で
各 々 56±9.6, 67±11, 59±13 mg-O2/min/g-chl. aで あ り，
低 pH群と対照群との間に有意差は確認されなかった
（p>0.05）．また，クロロフィル a量あたりの呼吸速度
も，設定 pHが7.0, 7.5, 8.0（対照群）で各々 7.5±3.9, 11±
3.8, 19±8.1 mg-O2/min/g-chl. aとなり低 pH群と対照群と
の間に有意差は確認されなかった（p>0.05）．
本実験におけるアカモクの光合成速度の値は実海域

でのアカモクの文献値と同程度であったが（Mikami et 

al., 2006），海水 pH低下による光合成速度及び呼吸速度
への影響は有意差が認められず，生長速度低下の要因と
しての確認はできなかった．

4. 考察
大型海藻の複数の初期生長段階を対象として海水 pH

低下の影響を詳細に検討した事例はこれまでにほとんど
見られない．本研究では褐藻アカモクを対象として，幼
胚，幼胚からの発芽段階，幼体段階の3段階に分けて海
水の pH低下による影響を評価した．
アカモク幼胚は，pHが5.0‒7.5程度の低 pH海水に

1日暴露しても，発芽に対する阻害は生じなかった．ア
カモク冷蔵幼胚の発芽率に及ぼす低 pHの影響に関する
先行報告事例では，アカモク幼胚の発芽能は pHが7程
度までは維持されるものの pHが6以下では失われると
されている（西垣ら，2016）．この研究事例と今回の実
験とは結果がやや異なっている．これは先行研究では培
養液に多くの幼胚を用い，培養液の腐敗に伴う pH低下
による発芽への影響が評価されており，pH低下に加え
て腐敗による影響が複合的に生じていることが推察され
る．今回の研究は，滅菌済みの低 pH海水を用いるととも
に実験に使用した培養液あたりの幼胚数も少なかったた
め，腐敗が生じず，このような差異が生じたと思われる．
また，今回の実験結果から，アカモク幼胚を低 pHの滅
菌海水を用いて冷蔵保存すると，腐敗の進行を抑制でき，
従来よりも長期の保管ができる可能性も考えられる．

Fig. 12 Contrast of specific growth rate (white bar) and final wet 
weight (gray bar) of Sargassum horneri cultured for 21 
days in three pH cultures. Values are presented as mean
±SD. Double asterisk (**) denotes significant difference 
from control (p<0.01). There were 12 replicates for each 
treatment

Fig. 13 Contrast of net photosynthetic rate (white bar) and dark 
respiratory rate (gray bar) of Sargassum horneri cultured 
for 21 days in three pH cultures (A: values based on wet 
weight of thalli; B: values based on chl. a). Values are 
presented as mean±SD. There were three replicates for 
each pH
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幼胚から発芽段階のアカモクは，海水の pHが6.0‒6.6
程度まで低下すると死滅こそなかったものの有意に生長
が低下した．さらに，幼体段階のアカモクでは，海水の
pHが7.5では生長阻害は見られなかったものの，pHが
7.0に低下すると有意に生長が低下した．このように今
回の研究において，アカモクの初期生長段階によって海
水の pH低下の影響が異なり，生長が進むにつれて pH
低下の影響を強く受けやすくなるということが示され
た．さらに，海水の pHが7.5程度の低下であればアカ
モクの初期生長の各段階において生長阻害がほとんど生
じないことも明らかになった．しかし，今回の研究では
海水の pH低下による各生長段階での影響や影響度が異
なる機構については確認できなかった．一つの要因とし
て pH低下によって海水中の無機炭素の形態割合が生長
に影響している可能性が推定される．海水に溶解してい
る無機炭素の形態は，pH, 塩分の影響により大きく変動
するが，pHが8.0, 塩分が35‰の通常の海水では約90%
が HCO3

−の形態であり，このため多くの海藻は HCO3
−

を無機炭素源として活用できるとされている（Hurd et 
al., 2014）．一方，pHが低下すると HCO3

−の割合も低下
し，pHが6.0まで低下すると塩分が35‰の海水で HCO3

−

の割合は50%程度まで低下する．幼胚から藻体が小さ
い発芽段階のアカモクでは，無機炭素源としての HCO3

−

の必要量が小さいため，生長への影響も小さいが，藻体
が大型化するにつれ海水中の HCO3

−濃度による影響が強
く生じはじめ，この結果，アカモクは生長が進むにつれ
て pH低下の影響を強く受けたことなどが推定される．
一方で，今回の実験では，海水 pH低下による幼体段

階のアカモクの純光合成速度，呼吸速度の低下を明確に
確認できなかった．この要因としては，測定回数が3と
少なくバラつきが大きかった点やアカモクの純光合成
速度，呼吸速度を各海水の pHを7.0, 7.5, 8.0に調整した
後，無曝気で繰り返し実施・測定したため，実験中に海
水中の無機炭素量が変動していた可能性も考えられる．
低 pH環境で長期培養した藻体の純光合成速度，呼吸速
度を評価する場合には，海水の pHを8.0とし無機炭素
量も確認，統一して評価すべきであったかもしれない．
今後，pH低下によるアカモクの各生長段階での影響の
機構については，評価試験方法も含めて更なる検討を行
う予定である．
また，これまでに CO2濃度の増加に伴う海洋酸性化

による海藻への影響に関するさまざまな研究事例が報
告されている．例えば，同じ褐藻であるジャイアント
ケルプ（Macrocystis pyrifera）成体の葉状体は，高 CO2，
pHが7.59の環境下で酸性化の影響を受けないことが
報告されており（Fernández et al., 2015），今回のアカ
モク発芽体でも類似の結果が得られた．一方で，紅藻
の Porphyra yezoensisは海水中の CO2濃度の増加により
生長が促進されるのに対し（Gao et al., 1991），緑藻の
Gracilaria tenuistipitataでは生長速度を低下させること
なども報告されている（García-Sánchez et al., 1994）．CO2

濃度の増加に伴う海洋酸性化による海藻への影響につい

ては種類によってかなり差異がありアカモクについても
不明な点が多く残されている．今回の研究ではアカモク
に対する CO2を含めた海水 pH低下の影響の検討は発芽
体を対象とした範囲にとどまっており，CO2を含めた海
水 pH低下によるアカモクに対する影響に関して結論づ
けることは難しい．CO2を含めた影響については，アカ
モク発芽体のみならず幼体や成体に対してより詳細な検
討が必要と思われる．
さらに，環境影響評価の指標海産生物としてアカモク
の幼胚や発芽体を用いて排水などによる沿岸環境影響評
価を行う際には，化学物質の影響と分離して海水 pHや
塩分による影響を事前に把握しておく必要がある．例
えば，アンモニアや硫化水素は，海水の pH上昇によっ
て毒性の強い非イオン態の割合が増加しその毒性が強
まることは広く知られている（水産用水基準，2005; 西
村，2005）．したがって，アカモクのような海産生物を
用いて排水中の化学物質による影響を評価する際には，
pH変動による海産生物への影響を他の環境要因と分離
して事前に基礎データを収集しておく必要がある．今
回の研究において，アカモク発芽体を用いた環境影響評
価であれば，排水の pHが7‒8程度である場合には，低
pHによる初期生長への影響はほぼ無視できることが明
らかになった．今回の実験で得られたこのようなデータ
はアカモク発芽体を用いたバイオアッセイ時の重要な
知見として活用できると考えられる．今後，引き続き，
pHと塩分の複合影響などについて検討を継続する予定
である．

5. まとめ
褐藻アカモクは，食材としての活用ばかりでなく，沿
岸域の環境保全・生態系維持，CO2固定，環境影響評価
の指標海産生物としての利用など，多くの視点から近
年注目されている．本研究では，アカモク幼胚を対象と
し，複数の初期生長段階を対象として海水 pH低下の影
響を検討し，以下の知見を得た．

1） アカモク幼胚を低 pH海水（設定 pH: 1.0‒7.5）に1‒5
日間暴露し pH耐性を評価した．アカモク幼胚は
pHが1.0‒3.0の低 pH海水に1日暴露されると致命
的な阻害を受け，pH=8.0の海水に戻しても発芽が
不可能であった．pH=4.0の低 pH海水では発芽率
の低下や生長に対する慢性的な影響が確認された．
一方，pHが6.0‒7.5の低 pH海水であれば，5日間
程度暴露されたとしても，発芽ばかりでなく生長に
対する阻害も生じなかった．

2） アカモク発芽体を低 pH海水（設定 pH: 6.0‒7.5）の
条件で21日間培養し生長への影響を評価した．発
芽段階のアカモクは死滅のような致命的な影響を受
けなかったが，海水の pHが6.0‒6.6まで低下する
と有意に生長が低下した．

3） アカモク幼体を低 pH海水（設定 pH: 7.0, 7.5）の条
件で21日間培養し生長への影響を評価した．幼体
段階のアカモクでは，海水の pHが7.5では生長阻
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害は見られなかったが，pHが7.0の場合有意に生
長が低下した．

今回の実験結果から，アカモクは各初期生長段階に
おいて，海水の pH低下に対してかなりの耐性があるこ
と，また，アカモクは生長段階によって海水の pH低下
による影響が異なり，生長が進むにつれて海水の pH低
下による阻害を受けやすくなることが明らかになった．
今回得られたアカモクの初期生長に対する海水の pH低
下による影響に関する知見は沿岸域でのアカモクの増養
殖促進やアカモクを用いた環境影響評価の基礎的データ
として活用できると考えられる．アカモクの各生長段階
における低 pH海水の影響の機構解明や CO2を含めた低
pH海水の影響評価が今後の主要な課題である．
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