
1. はじめに

造礁サンゴのような炭酸塩の殻や骨格を形成する海洋

生物にとって，大気中二酸化炭素濃度の上昇に伴う海洋

酸性化の影響が懸念されており，ここ10年程で様々な

実験やモデル推定の結果が報告されている（例えば，

Orretal.,2005）。海洋酸性化がサンゴ礁生態系へ与え

る影響に関しては，諏訪ら（2010）の総説があり，海洋

酸性化の基本的な化学的な反応の解説から，サンゴ礁の

各種生物の様々な研究結果まで詳しく紹介されている。

造礁サンゴ（以下，単にサンゴと呼称する）を対象とし

た海洋酸性化の影響評価の研究は，最近1，2年の間に

も急速に進展しており，近未来の予測値に近い範囲での

精密な実験やイオン種の違いなどに着目した新しい実験

結果が報告され，さらに，サンゴの石灰化機構について

の研究の状況を詳しく解説した優れた総説も出版されて

いる（Allemandetal.,2011;Erezetal.,2011）。本稿

では，特にサンゴに焦点を当てて，最新の研究を紹介し

たい。

サンゴの石灰化が，細胞の中で行なわれるのか，ある

いは細胞の外部で起きるのかについては，長い議論の歴

史があるが，現在では，細胞外での反応であると考えら

れている。これは，ハプト藻類が細胞内で石灰質の円石

を形成した後，細胞外に押し出す機構を持つのとは対照
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的である。サンゴの場合，石灰化は，造骨細胞と骨格の

間の間隙，いわゆる石灰化母液で起きると考えられてい

る。サンゴの骨格形成が順調に進行するためには，この

石灰化母液に必要なイオンや分子が輸送され，あるいは，

不要な物質が効率的に除去される必要がある。サンゴの

石灰化に重要な機構として，1）代謝（光合成・呼吸）

による石灰化母液のpH変化，2）カルシウムATPアー

ゼによるカルシウムイオンと水素イオンの交換作用，

3）有機基質としてのタンパク質の働き，などが指摘さ

れている。本稿では，特にサンゴの石灰化に注目し，海

水と石灰化母液の両方の溶存無機炭素（Dissolvedinor-

ganiccarbon,DIC）の濃度や由来に着目し，これまで

に分かっていることをまとめていきたい。サンゴの石灰

化機構の解明は，その海洋酸性化影響を評価する上でも

たいへん重要である。

2. 海水の炭酸塩飽和度とサンゴの石灰化

アラレ石を形成するサンゴ骨格の石灰化について重要

な因子は海水のアラレ石結晶に対する飽和度（Ωarag）

であり，次の（1）式で示される。

Ωarag＝［Ca2＋］［CO32－］/K・sp （1）

ここで［Ca2＋］と［CO32－］は溶液中におけるカルシウム

イオンと炭酸イオンの濃度を示しておりK・spは見かけの

溶解度積を示している。無機化学的には，このΩaragが

1を下回るようになると，未飽和状態となり，結晶が溶

解または析出できなくなるが，炭酸塩生物殻においてど

の程度の飽和度が石灰化の閾値となってくるかは，今ま

さに研究が行われているところである（諏訪ら，2010）。

ここで海洋酸性化に関して重要になってくるのが炭酸イ
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Fig.1.ThedistributionofinorganiccarbonspeciesasafunctionofseawaterpHatequilibriuminaclosed

system（Erezetal.,2011）.Thethickverticallinemarkspresent-dayseawatervalues.Theconcentration

changesinCO2andinCO3
2－arerelativelylargecomparedtothatinHCO3

－duetotheshiftsinseawaterpH

andthesubsequentequilibriumcondition.



オン濃度の変化である。なぜなら，海洋酸性化が進行す

るとpHの低下に伴い海水中の炭酸イオン濃度も減少す

るからである（Fig.1）。実際にこれまでの水槽飼育実

験によって炭酸イオンあるいは飽和度の減少に対応した

サンゴの石灰化量の減少が報告されており（Gattusoet

al.,1998;SchneiderandErez,2006;Inoueetal.,2011），

これらのことからも海洋酸性化はサンゴの骨格成長に対

して負の影響を与えると認識されている。

一方で，地中海の造礁サンゴを用いた研究では，今世

紀末に予想される二酸化炭素分圧の値約700μatmにお

いて石灰化の減少が見られず（Rodolfo-Metalpaetal.,

2010），あるいは，炭酸イオンではなく炭酸水素イオン

がサンゴの石灰化を律速しているとする実験結果

（Juryetal.,2010）も報告されている。これらの結果

は，海洋酸性化が直ちにサンゴの石灰化を阻害するわけ

ではないことを示す。また分かりやすい例として，周囲

の海水がアラレ石に対して未飽和状態でもサンゴのポリ

プ骨格が直ちには溶解しないといった実験結果（Cohen

etal.,2009）などから，サンゴの石灰化母液のpHは生

理学的な作用によって何かしらの調整が行われて，石灰

化を促進させるメカニズムが働いていることが共通の認

識となりつつある。

2011年1月に沖縄県名護市で開催されたIPCC海洋

酸性化ワークショップでは，海洋石灰化生物の海洋酸性

化応答について研究のレビューが行なわれた。その中で，

ハプト藻類および浮遊性有孔虫については，ほぼすべて

の研究例が海洋酸性化の進行に伴う石灰化量の減少を示

す結果であるのに対して，サンゴについては，石灰化量

の低下と増加，あるいは無影響とする研究結果が混在す

る状況であることが確認された（IPCC,2011）。このよ

うな多様な結果が，種による違いであるのか，石灰化機

構の差異に起因するのかを解明することは，海洋酸性化

に対するサンゴの応答を正確に知ることに繋がると考え

られる。そこで次章以降では，海水のアラレ石結晶に対

する飽和度にも大きく関係する炭酸系の変化を，海水―

サンゴ組織内（細胞内）―石灰化母液の経路におけるイ

オンや分子の輸送に着目して，サンゴの石灰化がどのよ

うに進行しているのかについて見ていきたい。

3. 海水から石灰化母液への分子およびイオン

の輸送

サンゴ骨格の形成が実際にどのような化学反応で起き

ているかは未だ明らかにはなっていない。一般的に溶液

中での炭酸カルシウムの生成には以下の反応が考えら

れる。

Ca2＋ ＋CO32－ → CaCO3 （2）

しかしながら，pHが7.5－9.0程度と考えられているサ

ンゴ体内や石灰化間隙のpH環境下では，炭酸水素イオ

ンに対する炭酸イオンの割合が極めて低く（［CO32－］/

［HCO3－］＝～5x10－4－5x10－2），そのため実際にサ

ンゴ骨格が形成される際には，（2）式ではなく，炭酸水

素イオンを用いた以下の反応が起きているのではないか

と考えられている。

Ca2＋ ＋HCO3－ → CaCO3＋H＋ （3）

（3）式で骨格形成が行われていれば，炭酸カルシウム

の生成と共に石灰化母液中に水素イオンが発生するため，

体内のpHを一定に維持し，さらなる石灰化を促進させ

るためにも，この水素イオンは速やかに石灰化母液から

除去される必要がある。このように，サンゴ骨格の形成

には，海水からサンゴ組織で隔てられた石灰化母液に必

要なイオンが供給され，不要なイオンは除去される機構

が必要となる。

それでは，石灰化母液への石灰化の材料となる各種イ

オンの輸送はどのように行われているのであろうか。現

在提唱されている仮説を大きくまとめると，1）細胞間

隙を浸透する海水による輸送，2）細胞間隙を通過する

際に化学種選択を受ける輸送，および3）サンゴ細胞を

経由した能動輸送，の 3つになる（Allemandetal.,

2011）。

まず，第一の経路は，細胞間隙を通過するものであり，

特にイオン選択性などはなく，バルク溶液として海水が

細胞間を拡散すると考えられており，このような物質輸

送はカルシウム結合性の蛍光色素であるカルセインを用

いた実験で確認されている（Fig.2a）。カルセインを海

水に投与してサンゴを飼育すると，新しく形成された骨
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格が蛍光を帯びることが観察され，カルセインが骨格に

沈積していることがわかる（Tambutt�etal.,2012）。

細胞膜にはカルセインを透過させる性質はないと考えら

れることから，生理学的なイオンポンプなどを経ること

なく，海水の成分がそのまま石灰化母液までもたらされ

ていることを示している（ErezandBraun,2007）。し

かしながら，カルセインには自己消光のため濃度の高い

ところでは弱い蛍光を発し，逆に濃度が低いところで強

く発光するという特性があるため，サンゴ骨格で観察さ

れたカルセインの濃度は低いかもしれない。この場合は

細胞間隙を通過して石灰化母液にもたらされる海水の寄

与が小さいことが考えられる（Allemandetal.,2011）。

第二の経路は，やはり細胞間隙を通過するものである

が，イオンや分子は濃度勾配に従って海水から石灰化部

位へと拡散し，その透過性は分子種や電荷の大きさに依

存する（Fig.2b）。一般的な動物の上皮細胞では，例え

ば塩化物イオンよりカリウムイオンの透過性が高いなど，

陽イオン選択性が知られている（KottraandFr�mter,

1983）。しかし，サンゴでは，例えばパラオクサビライ

シ（Heliofungiaactiniformis）の口側上皮細胞では陽

イオンに比べて陰イオンに高い透過性が報告されている

（B�nazet-Tambutt�etal.,1996）。なお，分子状の二

酸化炭素（CO2）は，細胞膜を透過することができるた

めに，細胞を横断する経路でも，濃度勾配に従って受動

的に石灰化母液に輸送されることがあると考えられてい

る（CohenandMcConnaughey,2003）。

第三の経路は，細胞を横断するルートであり，細胞膜

に存在する各種のイオンポンプや輸送体（トランスポー

タ），酵素などの働きにより，能動的にイオンが石灰化

母液まで輸送される経路である（Fig.2c）。特に濃度勾

配に逆らってイオンが運搬される場合には，それに応じ

たエネルギーが必要となるため，上記の2つの経路に比

べ，骨格形成（石灰化）への生物学的な関与が大きいと

考えられる。石灰化母液中での骨格形成が（3）式で行

われている場合は，炭酸カルシウムの生成と共に発生す

る水素イオンの除去に，カルシウムATPアーゼ（Ca2＋－

ATPase）が作用していると考えられている（Cohen

andMcConnaughey,2003;Zoccolaetal.,2004）。細胞

膜上に存在する酵素の一種であるカルシウムATPアー

ゼは，石灰化母液から細胞内に水素イオンを取り込むと

同時に反対方向にカルシウムイオンを輸送し，イオンチャ

ンネル，あるいは対向輸送体（アンチポータ）として機

能しているとも考えられているが，その存在と機能発現

に関する実証的な研究は乏しい。

イオンが細胞間隙を通過して受動的に石灰化母液まで

運搬されているのか，それとも細胞膜を横断して能動的
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Fig.2. Schematicview ofhypothesesexplaining

transferacrossthecalicodermistosupplyionsto

thesubcalicoblasticextracellularcalcifying me-

dium（seetextandAllemandetal.,2011,forde-

tails）:（a）Bulkseawaterprovidestheessentialof

ionsbyaparacellularpathway,（b）ionsarepro-

videdbyapassiveparacellularpathwaybetween

calicoblasticcells,and（c）ionsaresuppliedbyan

activetranscellularpathwaythroughcalicoblastic

cells.



に運搬されているのかを調べるために，一般的には輸送

体阻害剤（carrierinhibitors）などを用いた薬理学的

な手法が用いられている。例えば，カルシウムチャンネ

ルの阻害剤として知られるベラパミル（verapamil）は，

アザミサンゴ（Galaxeafascicularis）の石灰化を抑制

することが報告されている（Marshall,1996）。しかし，

カルシウムイオンは様々な生理学的反応に関与している

ため，ベラパミルがCa2＋チャンネルだけではなく，他

のカルシウムイオンに関連した作用にも影響を与え，そ

の結果，間接的に石灰化を抑制したと捉えることもでき，

その解釈は複雑である（Allemandetal.,2011）。現在

のところ，輸送体阻害剤を用いた石灰化抑制実験から，

能動的なイオン輸送が行われていることは支持されつつ

あるものの，すべての物質輸送が能動輸送によるもので

はなく，恐らく細胞間隙を受動的に通過してくるものと

細胞を横断する能動輸送の両者が混在しているのであ

ろう。

サンゴの石灰化を考える際に，炭酸カルシウムの生成

の反応式（（2）,（3）式）から分かるように，陽イオン

であるカルシウムイオンと陰イオンである炭酸イオンあ

るいは炭酸水素イオンがまずは材料として必要である。

カルシウムイオンについては，本特集号の井上（2012）

によっても解説があるように，カルシウムATPアーゼ

やカルシウムチャンネルなどを介して石灰化母液に運ば

れていることが指摘されており，このときに他の陽イオ

ンとの分別が起きて，海水とは異なる組成の石灰化母液

が形成されていると考えられている。ある陽イオンのカ

ルシウムイオンに対する分別の大きさが，水温その他の

環境パラメータに依存する場合，骨格中の元素・カルシ

ウム比（Me/Ca比）を測定して環境指標として利用す

ることが可能になる。これは，サンゴ骨格気候学の分野

で精力的な検討が進められている（例えば，Inoueet

al.,2007;Felisetal.,2009）。次章では，溶存態の無機

炭素に注目して，その起源や供給経路をみていく。

4. 石灰化に用いられる溶存無機炭素の起源と

経路

骨格の成長そのものを考えた場合，海水中に大量に存

在するカルシウムイオンより，むしろ溶存態の無機炭素

が骨格成長を律速していると考えられている（Furlaet

al.,2000;SchneiderandErez,2006）。細胞膜は，分子

状の二酸化炭素を透過するが，その量は小さい。したがっ

て，サンゴ骨格の成長には，溶存無機炭素がいかに効率

よく石灰化母液に供給され，石灰化に用いられる形とし

て存在するかということが鍵になっていると思われる。

しかし，溶存無機炭素は共生藻による光合成やサンゴの

呼吸など生理作用に深く関わる物質であるため，その挙

動の解明は容易ではない。

石灰化の際の溶存無機炭素の起源については，トレー

サとして放射性炭素（14C）を用いた研究が古くから行

われているが，それらの結果からは，炭酸カルシウム形

成の際の炭素はその大部分（～70％）が代謝由来の二酸

化炭素であることが報告されている（Goreau,1977;

Erez,1978;Furlaetal.,2000）。特に造骨細胞内には多

くのミトコンドリアが存在しているため，代謝経由の二

酸化炭素は石灰化に必要十分な量が供給されていると考

えられている（deBeeretal.,2000）。

一方で，海水由来の溶存無機炭素が直接，サンゴの骨

格形成に関与していることを示唆する実験結果も多く報

告されている。サンゴや有孔虫のいくつかの種について

は，海水の炭酸系の変化に敏感に反応して石灰化量が変

動していることが，最近の海水の炭酸イオン（CO32－）

濃度などを制御した実験からも確認されている（Inoue

etal.,2011;Iguchietal.,2011;Hikamietal.,2011）。

このような実験結果は，海洋酸性化が海洋石灰化生物へ

悪影響を与えることを示しているわけであるが，一方で，

海水由来の溶存無機炭素が骨格形成に関与していること

を示す根拠ともなる。

代謝由来の溶存無機炭素が骨格形成に大きく関与して

いることを実験的に示したFurlaetal.（2000）は，海

水の炭酸水素イオン（HCO3－）濃度が1mM以上では

石灰化量が飽和することも報告しているが，最近の

Marubinietal.（2008）によると長期間（～1週間）の

実験では同様の条件下で石灰化が促進されることも見出

されている。サンゴの光合成には時間スケールによって

異なる順応性を示すことが知られているが，石灰化反応

も同様に時間スケールによって順応性が異なることを示

していると考えられている。あるいは，石灰化速度が大

きい場合には，海水から直接もたらされる溶存無機炭素
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だけでは供給が間に合わず，代謝経由の溶存無機炭素を

用いざるを得ないのかもしれない（Erezetal.,2011）。

サンゴは石灰化を維持するために，分子状の二酸化炭素

（CO2）を炭酸水素イオン（HCO3－）あるいは炭酸イオ

ン（CO32－）に効率的に変換したり，細胞内で生成され

た炭酸種を能動的に石灰化母液に運ぶためのエネルギー

を必要としており，海水由来の炭酸イオン供給量が上昇

すると，このエネルギーが軽減する方向に働き，サンゴ

にとってより負担が少なく石灰化することができるのか

もしれない。

5.サンゴの石灰化における炭酸脱水酵素の役割

では，具体的にはどのような反応がサンゴに起きている

のであろうか。サンゴの造骨細胞はかなり密な組織構造

をしているので，海水から細胞間隙を経由する受動的供

給経路では，十分な量の炭酸種が供給されることは想定

しにくく（CohenandMcConnaughey,2003;Allemand

etal.,2004），通常であればカルシウムイオンと同様に

炭酸イオンに特化した輸送体（CO32－トランスポータ）

などが働いていると考えられるが，このような輸送体は

現在までのところ見つかっていない。そこで，Cl－/

HCO3－チャンネルのような対向輸送体が働いている可

能性も考えられている。さらに，細胞内における溶存無

機炭素の供給源として重要なのが炭酸脱水酵素（car-

bonicanhydrase;CA）の働きである。炭酸脱水酵素は

以下の反応の触媒として働くため，石灰化に直接関与し

ていることが示唆されている（Tambutt�etal.,2007;

Moyaetal.,2008;Allemandetal.,2011）。

CO2＋H2O� HCO3
－ ＋H＋ （4）

炭酸脱水酵素には少なくともα，β，δ，γ，ξの

5種類が知られており，多系統的に発生したと考えられ

るが，Moyaetal.（2008）はその中でも脊椎動物や無

脊椎動物などに見られるα－炭酸脱水酵素（α－CA）

をショウガサンゴ（Stylophorapistillata）から単離し，

STPCAと名付けた。そして，このSTPCAが造骨外胚

葉（calicoblasticectoderm）に存在していることから，

この酵素が石灰化に関与しているとした。STPCAは，

分子状二酸化炭素の水和反応を助け，炭酸水素イオンの

生成を促進することで石灰化に必要な溶存無機炭素の供

給に役立っている可能性が高い（Fig.3）。また，

STPCAを生成する遺伝子が夜間に多く発現しているこ

とから，炭酸脱水酵素は夜間の石灰化に重要な役割を担っ

ている可能性がある。

サンゴの炭酸脱水酵素が石灰化に関わるメカニズムに

ついてはまだ研究が限られていて不明な点が多い。

Allemandetal.（2011）は，上述の作用に加えて，炭酸

カルシウムの生成（Ca2＋ ＋HCO3－ → CaCO3＋H＋）に

伴って酸性化しやすい石灰化母液中で，炭酸脱水反応

（H＋ ＋HCO3－ → CO2＋H2O）を促進して水素イオン

を除去し，石灰化の進行を補助している可能性にも言及

している。なお，この反応を最初に指摘したのは

Goreau（1959）であり，光による石灰化促進効果

（KawagitiandSakamuto,1948）のメカニズムとして

提唱されたものである。

サンゴ骨格の炭素同位体比（δ13C）の規定要因につ

いては議論が多々あるところであるが，最新の研究結果

には，海水中の溶存無機炭素が骨格に取り込まれている

ことを示すものがある（MoyerandGrottoli,2011）。

二枚貝は，サンゴとは石灰化メカニズムや生理生態が

大きく異なるため，単純に比較はできないが，二枚貝の

研究からは，研究当初は殻の材料となる溶存無機炭素は

周囲の海水から来ていると考えられていた。また，汽水

域に生息するムラサキイガイの仲間（Mytilusedulis）

では代謝経由の溶存無機炭素は10％以下であることが

報告されている（McConnaugheyandGillikin,2008）。

光合成に対する溶存無機炭素濃度の影響については，

溶存無機炭素が制限要因であることを示す実験結果

（DennisonandBarnes,1988;Muscatineetal.,1989;

Lesseretal.,1994;K�hletal.,1995）と，それとは反

対に溶存無機炭素濃度やpHの変化に伴う光合成量の変

化が認められない結果の両方が報告されている（Burris

etal.,1983;Goiranetal.,1996;Leclercqetal.,2002;

Langdonetal.,2003）。Marubinietal.（2008）は，こ

の相反する実験結果は主に飼育期間の違いによってもた

らされているのではないかと指摘しており，2～3時

間未満の短時間での反応をモニタリングした実験では後

者の反応が見えており，半日近くから数日以上の比較

的長期で実験を実施している場合は前者の反応が捉え
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られているようである。そして実際に8日間の飼育を

行ったMarubinietal.（2008）の実験では，2mMの

炭酸水素イオン（HCO3－）の添加によりショウガサン

ゴ（S.pistillata）の光合成量は有意に増加している。

これまでに近未来に予測されている範囲内の炭酸イオ

ン（CO32－）あるいはpHの変化に伴うサンゴ骨格の成

長パターンの変化が報告されており，海洋酸性化影響が

懸念されているが，これはわずかなpHの変化であり，

実はサンゴ礁内ではもっと大きなpHの日周変化あるい

は季節変化があり，その環境内でサンゴは生息している

（Kayanneetal.,1995;Suzukietal.,1995）。また，サ

ンゴの腔腸内の海水のpHは昼間だと8.9であるが，夜

には7.4になることが報告されており，この変動幅は近

い将来に予測されている海水のpH変化よりもずっと大

きい（Furlaetal.,1998）。このことは既にサンゴには

大きなpHの変化に順応できる機能が備わっている可能

性があることを示唆しているとも考えられる。サンゴの

pHの変化に対する順応性についてみて見ると，海洋酸

性化に敏感な種もいればほとんど影響が見られない種も

あり，その反応は種によって様々である（IPCC,2011）。

属から種レベルで，サンゴには多様な海洋酸性化応答が

見られることから，イシサンゴ目として見たときには，

この分類群が比較的順応性が高いということもできよう。
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Fig.3.Schematicmodelproposedforthefunctionofcarbonicanhydraseinthecalcificationprocess（Moya

etal.,2008）.Duringthelight,protonsproducedbycalcificationaretitratedbythealkalineenvironment

becauseofthephotosyntheticprocess,whichfacilitatesCO2diffusionandthuscalciumcarbonateprecipita-

tion.Duringthedark,protonsarenottitratedandtendtobeaccumulatedinthesubcalicoblasticspaceand

thesurroundingtissues,whichdecreaseCO2diffusionfromcalicoblasticcellsandthuscalcification.Moya

etal.（2008）suggestedthatanup-regulationofSTPCAexpressionduringthedarkallowscopingwith

nightacidosis.



6. サンゴ骨格の微小領域組成と石灰化メカニ

ズム

サンゴ骨格の酸素同位体比（δ18Oc）は，水温や海水

の酸素同位体比（δ18Ow,塩分に相関する）の間接指標

としてこれまでに数多くの古気候・古海洋学的研究が行

われてきている。一方，骨格の酸素や炭素の同位体比か

ら，石灰化のメカニズムを考察する試みも早くからあり，

代表的なものとしてMcConnaughey（1989）が知られ

ている（詳しくは，鈴木・川幡,2007）。そして，本特

集号で井上（2012）が報告しているような微量元素と同

様に，近年はこの酸素同位体比についても骨格の微小領

域における変動パターンからサンゴの石灰化メカニズム

について考察が行われている（例えば，Meibometal.,

2008）。最近の研究からは，微小領域（30－50μm）で

の酸素同位体比の変動は，周囲の水温変動ではとても説

明できない程大きな変動（～10‰）であることが明らか

になっている（Meibom etal.,2006;Rollion-Bardet

al.,2003;2010）。微小領域での変動は，骨格形成時の短

時間（～数時間）での酸素同位体比の変動に対応すると

解釈され，このような短時間では温度よりも溶液のpH

や結晶形成速度に関係した反応速度論的な影響が強く影

響していることが示唆されている（Allisonetal.,2010;

Rollion-Bardetal.,2011）。

Allisonetal.（2010）は20－30日間に相当する時間

分解能で二次イオン質量分析法（SIMS）を用いてフカ

アナハマサンゴ（Poriteslobata）の酸素同位体比を測

定した。彼女らが測定した骨格中の酸素同位体比変動は，

海水由来の溶存無機炭素が，石灰化母液の溶存無機炭素

の約80％を占めるように供給されていること，そして，

1時間以内での速い石灰化反応を仮定すると説明できる

としている。ただし，もし炭酸脱水酵素が分子状二酸化

炭素から炭酸水素イオンへの変換を触媒していれば，よ

り高い割合で二酸化炭素由来の溶存無機炭素が骨格形成

に用いられているともしており，いずれにしても周囲の

海水環境をそのまま反映して骨格の酸素同位体比が変動

しているわけではなさそうである。これは Rollion-
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Fig.4. Small-scalevariabilityinoxygenisotoperatioofPoritesluteacoralskeleton（Rollion-Bardetal.,

2011）.δ18OmeasuredbyionmicroprobeinfunctionofpHcalculatedfrommeasuredδ11B（square:Rollion-

Bardetal.,2003;circle:Rollion-Bardetal.,2011）.Errorbarsindicatetheprecisionofeachanalysis（1σ）.

Thelinesrepresentthecalculatedevolutionofcarbonateδ18OaccordingtothepHofthesolutionfordiffer-

enttimeofequilibrationofthecarbonatespeciesandwater.Mostofthemeasurementsshowthatthenec-

essarytimefortheprecipitationofthecarbonateconstitutiveofthecoralskeletonwouldbebetween2and

3h（withoutconsideringanycatalysis）.



Bardetal.（2011）の結果とも整合的である。

Rollion-Bardetal.（2011）は，石灰化反応は瞬時に

起こるが，下記の水和と水酸化の反応が時間的な制限要

因になっていて，それゆえ同位体平衡を考える際にこれ

らの反応を特に考慮する必要があるとしている。

水和：CO2＋H2O� HCO3
－ ＋H＋ （5）

水酸化：CO2＋OH－ � HCO3
－ （6）

ここで（6）式で生成する炭酸水素イオンの方が（5）式

で生成するものよりも酸素同位体比が低い（水和による

HCO3－：－3.2‰，水酸化による HCO3－:－15.8‰;

CohenandMcConnaughey,2003）。（5）式と（6）式

のどちらの反応が進行するかは，溶液中のpHに依存す

る。そこで温度を25℃として，酸素同位体比測定と同

じ空間スケールで測定されたサンゴ骨格中のホウ素同位

体比（δ11B）から見積もられたサンゴ体内のpHの変動

範囲で考えた場合，pHが8.1で水和の割合が約67％で

あるのに対して，pHが8.9になると24％に減少し，こ

の割合に応じて炭酸水素イオンの酸素同位体比も変化し，

最終的に骨格の酸素同位体比も微小スケールで変動する

ものと考えられている。以上のことを踏まえて，体内の

pHと反応時間の違いによるサンゴ骨格の酸素同位体比

の変化をモデル計算したのがFig.4である。同様のモ

デル結果は，McConnaughey（1989）や最近ではAlli-

sonetal.（2010）によっても報告されており，このモ

デルは石灰化母液中の溶存無機炭素の起源が分子状二酸

化炭素（CO2）と仮定した場合の結果であり，炭酸脱水

酵素による効果は考慮していない。

サンゴ骨格については，このような短時間（微小領域）

での大きな酸素同位体比の変動が報告されている一方で，

月単位以上（～数mm）では周囲の海水の温度や塩分

をよく反映している。これは前述の光合成や溶存無機炭

素の起源と輸送とも同様で，どうも時間スケールの違い

によって見えてくる石灰化プロセスに大きな違いがあり

そうである。いくつかの異なるプロセスが重なり合いな

がら，バルクとしての骨格が形成されていることも考え

られ，それぞれのプロセスの寄与率や，どのプロセスが

環境変動に影響されやすく骨格にシグナルとして残りや

すいのかといったことを明らかにしていくことが今後の

課題である。

7. 最後に

本稿では，サンゴの石灰化について，特に溶存無機炭

素に着目し，これまでに提唱されている石灰化メカニズ

ムを概観した。サンゴの石灰化機構の解明は，いまだ道

半ばであり，今後の一層の研究の進展が待たれる。生理

学的手法に加え（中村,2012;田中,2012），骨格組成の

微小領域分析（井上,2012）や分子生物学による検討

（井口・磯村,2012），ゲノム解析（Shinzatoetal.,2011;

新里,2012）の応用など，より学際的な取り組みが必要

である。サンゴの石灰化メカニズムの詳細解明は，その

海洋酸性化影響を評価する上でもたいへん重要である。
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Abstract

Calcificationmechanismofreef-buildingcoralsanditsresponsetoglobalenvironmental

changesarereviewedbasedontherecentlypublishedliterature.Coralcalcificationisan

extracellularreactionoccurredinsubcalicoblasticextracellularcalcifyingmedium.Tomain-

tainprogressofcalcification,calciumionsanddissolvedinorganiccarbonspeciesareneeded

tobesuppliedinthecalcifyingmediumwhilecalcificationinhibitorssuchasprotonsshould

beremovedefficiently.Catalyticreactionofcarbonicanhydraseincalicoblasticendoderm

layersseemstoplayimportantroleforfastcalcificationofcorals.Betterunderstandingon

coralcalcificationisessentialtoevaluateon-goingoceanacidificationimpactonreefcalcifi-

cation.Moreintegratedresearchstrategyisrequiredincludingphysiology,skeletalgeo-

chemistry,andmolecularbiology.
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