
1. はじめに

サンゴ礁は熱帯・亜熱帯の浅海域に発達し，透明度の

高い海と豊富な魚種で多くの人々を魅了する。この生態

系が漁業や観光，生物多様性などの様々な点で貴重な資

源であることは言うまでもなく，世界各地でその保全活

動が行われている。サンゴ礁が透明度の高い「きれいな

海」として認識されるのは，海水中の栄養塩濃度が低く，

植物プランクトンなどの一次生産者の成長が抑制されて

いるからである。一般的なサンゴ礁海域の栄養塩濃度は，

硝酸イオン（NO3－）とアンモニウムイオン（NH4＋）が

それぞれ0.1～0.5μmolL－1（以下，μM），リン酸イオ

ン（PO43－）が0.01～0.1μM程度である（Table1）。こ

のような貧栄養海域にもかかわらず，底生微細藻類や造

礁サンゴ内に共生する褐虫藻の働きによって，サンゴ礁

は海洋生態系の中で最も高い総一次生産速度を維持し，

活発に有機炭素が生産されている。生産された有機物の

大部分は生物の呼吸活動によって消費されるため，純生

産としてはほとんどゼロであるが（Atkinson,2011），

貧栄養でありながら高生産というこの逆説的なサンゴ礁

構造の謎は，いまだに明瞭な答えを得ていない。海水中

の栄養塩が希薄でその動態を捉えにくいため，窒素

（N）やリン（P）などの栄養分がサンゴ礁でどのように

循環しているのか詳細は明らかにされておらず，生物に

よるそれらの吸収・代謝・再生過程などを明らかにする

ことが，この謎を解く鍵の一つであることは間違いない
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Table1.Nutrientconcentrationsincoralreefwaters.・TotalDIN・indicatesthetotalconcentration

ofNO3
－＋NO2

－＋NH4
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であろう。

サンゴ礁は貧栄養環境にあるとはいえ，季節や地点に

よって多少の栄養塩濃度変動を示す。特に陸域と隣接し

て発達する，いわゆる裾礁型のサンゴ礁では，陸域から

地下水や河川水などを通じて栄養塩が流入するため，陸

域の土地利用や植生などの影響を大きく受ける。石垣島

の白保サンゴ礁では，100～300μM 程度の高濃度の

NO3－を含む地下水が陸域から流入していることが報告

され，人為起源の窒素であることが示唆されている

（Umezawaetal.,2002）。また，比嘉ら（2001）や金城

ら（2006）では沖縄県内を流れる多くの河川において

100μM前後の高濃度の全窒素が観測されており，その

大部分はNO3－と推測される。河川水や地下水を通した

栄養塩流入は，国内外を問わず，陸域と隣接する多くの

サンゴ礁において観測されるが（Fabricius,2005），流

入した栄養塩は外洋由来の貧栄養海水によって速やかに

希釈されるため，結果として多くのサンゴ礁では

Table1のような低い濃度が観測される。上述した白保

サンゴ礁においても，沿岸に近い一部の地点を除いたほ

とんどの観測点でNO3－＋NH4＋は1μM未満，PO43－は

0.05μM未満であった（Tanakaetal.,2011a）。サンゴ

礁の栄養塩濃度は主に陸水と外洋海水との混合比率や，

生物による吸収・再生産（有機物の無機化）などによっ

て変動するが，なかでも陸水の流入は沿岸域の栄養塩濃

度を大きく左右する。バイーア州（ブラジル）では沿岸

域の土地開発と人口増加によって地下水の汚染が進み，

沿岸域への栄養塩流入量が増加した結果，サンゴ礁海水

としては極めて高い 5～10μM の NO3－や NH4＋，約

1μMのPO43－が観測され，造礁サンゴの被度は10％以

下に低下した（Costaetal.,2000）。後述するように，

栄養塩とサンゴの成長の直接的な因果関係については見

解が分かれているが，栄養塩負荷が藻類の増殖を促すこ

とは間違いなく，生態系構造に何らかの変化を及ぼすこ

とになる。

本総説ではサンゴ礁生態系で最も主要な底生生物とも

いえる造礁サンゴに焦点を当て，サンゴ及び共生する褐

虫藻による栄養塩の基礎代謝をまとめるとともに，陸域

からサンゴ礁への栄養塩流入による過度な栄養塩の吸収

同化が，造礁サンゴの生態生理に与える影響についてレ

ビューした。サンゴ礁の富栄養化という観点から造礁サ

ンゴに対する栄養塩負荷実験が多く行われてきたが，

「負荷」ではなく「利用」という観点からも見ることに

よって，造礁サンゴがどのように貧栄養海水から栄養塩

を吸収し生体を維持しているのかを見出すことができ，

さらにはサンゴ礁生態系の維持機構を解明する上でも重

要な総説となることを期待する。

2. 造礁サンゴによる栄養塩吸収機構

造礁サンゴの細胞内には褐虫藻と呼ばれる単細胞藻類

（Symbiodinium属渦鞭毛藻）が多数共生し（1cm2あた

り数百万細胞），一つの共生体として見れば動物・植物

両方の代謝特徴を持つことになる。本論文では共生関係

を明示するため，植物体を褐虫藻または共生藻，動物体

をサンゴまたは宿主，両者を合わせて共生体または造礁

サンゴと呼ぶことにする。褐虫藻は海水中の溶存無機炭

素（DIC）や栄養塩を利用して有機物を合成し，細胞の

維持・分裂に利用するが，大部分の光合成産物は共生体

内で宿主へと移行し（Muscatineetal.,1984），宿主の

代謝に利用される（Fig.1）。宿主は海水中の動物プラ

ンクトンなどを触手で捕食し，効率良く栄養を摂取する

が，後述するようにNH4＋を直接吸収同化する可能性も

指摘されている。通常，サンゴ礁海水中の栄養塩濃度は

低いため，褐虫藻によって作られる有機物は炭素（C）

に比べてNやPの含有率が非常に小さいが（C/N＝約

70～100;Tanakaetal.,2006），それでも造礁サンゴに

よる栄養塩由来Nの吸収量は動物プランクトンの捕食

による Nの獲得量と同レベルと考えられ（Groveret

al.,2008;Houlbr�queandFerrier-Pag�s,2009），栄養

塩が造礁サンゴにとって重要なNP源であることは確か

であろう。本節ではサンゴ－褐虫藻共生体による栄養塩

吸収プロセスを，各種栄養塩（NO3－，NH4＋，PO43－）に

ついて見ていきたい。

2.1 NH4
＋

造礁サンゴによる栄養塩の利用は，NH4＋について先

行的に研究が行われてきた。宿主と褐虫藻はともに

NH4＋を吸収してアミノ酸を合成するための酵素（グル

タミン合成酵素及びグルタミン酸脱水素酵素）を持つこ
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とが報告され（Catmulletal.,1987;Yellowleesetal.,

1994），両者とも単独でNH4＋を同化できる可能性が示

されたが，どちらが主な吸収者かという点については意

見が分かれてきた。D・Eliaetal.（1983）は，サンゴか

ら分離した褐虫藻のNH4＋取込速度が分離していない共

生状態での取込速度と同レベルであったことから，

NH4＋の吸収は大部分が褐虫藻によるものであり，細胞

膜を通したNH4＋濃度勾配に従って取り込まれていると

考えた（Depletion-Diffusion仮説）。共生型サンゴは通

常の日周期に見られる 10時間程度の暗条件において

NH4＋を正味に吸収し続けることができるが（Bythell,

1990），数日以上の長期的な暗条件になると逆に放出す

るようになる（Szmantetal.,1990;WangandDoug-

las,1998）。また，褐虫藻を持たない非共生型サンゴは

共生型サンゴに比べて暗条件下でNH4＋を多く排出した

という結果（Szmantetal.,1990）や，NH4＋の吸収速

度が光によって促進されたという報告（Muscatine&

D・Elia,1978）は，いずれも褐虫藻によるNH4＋吸収を

示し，Depletion-Diffusion仮説を裏付けた。

その一方で，他の先行研究では宿主がNH4＋の吸収・

同化を担っていると考え，その根幹には宿主が褐虫藻の

栄養塩利用を制限し，炭素過剰な光合成産物を宿主に移

行させることによって褐虫藻の細胞分裂を抑え，その密

度を制御しているとする古くからの仮説があった

（MuscatineandPool,1979;JonesandYellowlees,

1997）。海水中の栄養塩濃度が増加すると褐虫藻密度も

増加したことから，宿主によるこの制御機能は疑問視さ

れたが（Hoegh-GuldbergandSmith,1989），褐虫藻

の光合成産物のほとんどが宿主に移行するという共生体

の代謝特徴がこの仮説を裏付けてきた（Muscatineet

al.,1984;DavyandCook,2001）。NH4＋の吸収が宿主

によって行われていることを上手く示唆したのは

WangandDouglas（1998）で，彼らはサンゴと同じ刺

胞動物門であるイソギンチャク Aiptasiapulchellaを

調査対象とし，褐虫藻による栄養塩吸収が行われなくて

も（7日間の暗条件下または人工的な褐虫藻除去），海

水中にα-ケトグルタル酸などの有機炭素を供給すれば，

宿主細胞内のNH4＋濃度は明条件下と同レベルであるこ

とを示した。この結果は，褐虫藻は宿主がNH4＋を同化

する際に必要となる有機炭素を提供するに過ぎないこと

を示し，宿主が褐虫藻のNH4＋吸収を規制しているとい

う仮説を支持した。
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Fig.1.Schemedescribingtheeffectofnutrientenrichmentonthemetabolicflowofcarbonandnitrogenin

acoral-zooxanthellaesymbioticcolony.P.P.:primaryproduction.



その後，Groveretal.（2002）は安定同位体トレーサー
15NH4＋を使用して造礁サンゴ Stylophorapistillataに

よる吸収過程を調べ，15Nは宿主よりも褐虫藻に多く取

り込まれたことから，主に褐虫藻がNH4＋を吸収してい

ると考えた。しかし，宿主内でも同時に15Nが検出され

たことから，宿主が直接NH4＋を同化した可能性もある

ことを彼らは付け加えている。このように，NH4＋吸収

過程においてサンゴと褐虫藻がそれぞれどのような役割

を担っているのかについてはいまだに不明な点が残る

（Yellowleesetal.,2008）。

2.2 NO3
－

造礁サンゴの飼育実験を行うと海水中のNO3－濃度が

減少することから，造礁サンゴによるNO3－吸収は古く

から示唆されていた（WebbandWiebe,1978;Bythell,

1990）。しかし，NO3－を同化する際に必要な硝酸・亜硝

酸還元酵素は一度検出されただけで（Crosslandand

Barnes,1977），検出されなかったという報告もあり

（Muscatineetal.,1984），また近縁種のイソギンチャ

クなどは NO3－を取り込まなかった（Wilkersonand

Muscatine,1984）。これらを踏まえ，観察されたNO3－

濃度の減少については細菌による吸収の可能性も挙げら

れ（MillerandYellowlees,1989），造礁サンゴによる

NO3－の利用については長い間疑問視されてきた。しか

し，1990年代になると，NO3－濃度を増加させることに

よって造礁サンゴの明瞭な生態生理的変化が多く報告さ

れ（MarubiniandDavies,1996;MarubiniandThake,

1999;Ferrier-Pag�setal.,2001），その後，
15NO3－を使っ

た吸収実験によって，NO3－が褐虫藻に取り込まれ，有

機窒素に合成されていることが明確に確認された

（Groveretal.,2003;Tanakaetal.,2006）。この15Nは

褐虫藻とサンゴの両者から検出されており，褐虫藻から

宿主への有機窒素移行が示唆されている。現在のところ，

宿主による直接同化の可能性は報告されていない。

NH4＋と同様に，日周期サイクルの中では昼夜を問わず

NO3－も吸収されるが，人工的な長時間の暗条件はNO3－

取込速度を徐々に低下させることが報告されている

（Bythell,1990;Szmantetal.,1990）。

2.3 PO4
3－

Pは核酸やリン脂質，ATPなど多くの生体分子・機

構に利用される重要な元素であるが，造礁サンゴによる

PO43－の吸収機構は，NH4＋やNO3－に比べてあまり進ん

でいないのが現状である。その上，分離した褐虫藻を対

象にした研究が先行的で（DeaneandO・Brien,1981;

JacksonandYellowlees,1990），共生体としてのPO43－

吸収に焦点を当てた研究は現時点ではまだ少ない

（D・Elia,1977;Godinotetal.,2009;2011;Dunnetal.,

2012）。D・Elia（1977）は，褐虫藻と共生するサンゴは

PO43－の吸収・放出を同時に行いながら正味には吸収し

ており，一方で非共生型のサンゴはPO43－を海水中に専

ら放出していることを報告した。また，Godinotetal.

（2009）は光照射下の方が暗条件下に比べてPO43－の取

込速度が大きいこと，PO43－を吸収しても宿主細胞内の

P濃度は変わらず，褐虫藻内のPのみが増加したこと

などを報告し，これらの研究結果は褐虫藻がPO43－の吸

収者であること，吸収されたPは宿主へは移行しない

ことなどを示している。

2.4 栄養塩取込速度と共存効果

吸収過程において宿主と褐虫藻がそれぞれどのような

役割を果たしているのかという点にはいくつかの課題が

残るが，共生体としての栄養塩取込速度はその濃度及び

周囲の海水流速などに依存することが知られている

（ThomasandAtkinson,1997;Hoegh-Guldbergand

Williamson,1999;Badgleyetal.,2006;Godinotetal.,

2011）。同じ流速環境にある場合，栄養塩取込速度は

Michaelis-Mentenの式で表すことができ，濃度の増加

とともに取込速度もある一定値まで増加する（Badgley

etal.,2006;Fig.2）。言い換えると，濃度が著しく高く

なったとしても最大（飽和）取込速度以上には増加しな

い。しかし，現実的なサンゴ礁における栄養塩濃度の範

囲内では最大取込速度に達することはなく，取込速度は

ほぼ濃度に比例するといっていい（Byhtelletal.,1990）。

一方，同じ栄養塩濃度下で流速が増加すれば，海水－サ

ンゴ間の栄養塩拡散律速が緩和され（Atkinsonand

Falter,2003;Atkinson,2011），栄養塩取込速度が増加
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する（Badgleyetal.2006）。しかし，Badgleyetal.

（2006）は6μMのNO3－条件下では取込速度の流速依存

性は見られなかったことも同時に報告した。二つの律速

要因をまとめると，共生体による栄養塩要求度が高く，

海水－サンゴ境界層の栄養塩拡散が律速しているときは

流速の増加によって栄養塩取込速度も増加し，逆に栄養

塩要求度に対して境界層の栄養塩拡散が十分に早いとき

は，取込速度は濃度に比例して増加する（Sanfordand

Crawford,2000）。つまり，共生体の栄養塩要求度と海

水中の栄養塩濃度，造礁サンゴ周囲の海水流速の三要因

によって，実際の栄養塩取込速度は大きく影響を受ける。

Groveretal.（2002）は，0.2,1,5μM条件でStylo-

phorapistillataによるNH4＋吸収速度を調べ，動物プ

ランクトンを日常的に捕食した個体はNH4＋取込速度が

低下したことを報告した。これは，動物プランクトンか

ら獲得したNと褐虫藻の栄養塩吸収によって獲得した

Nは，結果的に共生体の中で共有されていることを強

く示唆し，NH4＋同化速度は濃度や流速だけでなく共生

体の栄養状態にも依存することを示している。同様の代

謝機構はPについても報告されている。Godinotetal.

（2011）は，動物プランクトン捕食履歴の異なる S.

pistillataにPO43－を吸収させたところ，摂餌した造礁

サンゴのPO43－取込速度は摂餌していない個体に比べて

小さかった。前述のGodinotetal.（2009）と合わせて

考えると，褐虫藻がPO43－として吸収したPは宿主へ移

行しないが，宿主が動物プランクトンとして獲得したP

は何らかの経路で褐虫藻へ移行することが示唆される。

実際の海域では通常NH4＋とNO3－が共存しており，

植物プランクトンについてはNH4＋が約1μMを超える

と NO3－の吸収速度が低下することが知られているが

（Dortch,1990），同様の共存効果が造礁サンゴについて

も報告されている。Groveretal.（2002）は 5μM と

＜1μMのNH4＋濃度条件でS.pistillataを飼育しなが

ら，NO3－取込速度を測定した結果，NH4＋濃度が低い方

がNO3－取込速度が大きかった。また，Badgleyetal.

（2006）は造礁サンゴ Diploriastrigosaを 0.5μM の

NH4＋条件下で48時間飼育したところ，NO3－取込速度

がNH4＋吸収前の10％以下に低下した。これらの結果は，

NH4＋によってNO3－の吸収が阻害されたことを必ずし

も示しているわけではなく，共生体としてのN要求度

（充足率）を反映した結果といえる。実際のサンゴ礁で

は，造礁サンゴは常に貧栄養海水にさらされているため，

N要求度は高く，NO3－とNH4＋を同時に吸収すること

が報告されている（Bythell,1990）。Groveretal.

（2008）は一般的なサンゴ礁の栄養塩濃度から造礁サン

ゴによる取込速度を計算し，NO3－とNH4＋の取込量は
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Fig.2.TherelationshipbetweenNO3－concentrationanduptakeratebythereef-buildingcoralDiploria

strigosa（Badgleyetal.,2006）.
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Table2.Theeffectsofnutrientenrichmentonreef-buildingcorals.CA:arealchlo-

rophyll,CZ:chlorophyllperzooxanthella,ZA:arealzooxanthellatedensity,GPA:

arealgrossprimaryproduction,RA:arealrespiration,GR:growthrate（includ-

ingcalcification）,＋:increase,0:nochange,－:decrease.



同レベルと推定した。陸域から流入する河川水や地下水

には，一般的にNH4＋よりもNO3－が圧倒的に多く含ま

れるため，それらの流入を受けるサンゴ礁エリアでは

NO3－の方が高い濃度で存在し（Table1），造礁サンゴ

による吸収量も多いことが予想される。

このように，造礁サンゴは各種の希薄な栄養塩を海水

から吸収し，同時に動物プランクトンや細菌などの微生

物を捕食することで（Houlbr�queandFerrier-Pag�s,

2009），共生体として効率良くNやPを獲得している。

この栄養源の多彩さこそが，サンゴ礁という貧栄養海域

で造礁サンゴが豊かに生息できる大きな理由の一つとなっ

ている。しかしながら，上述したように栄養塩吸収の詳

細な機構はいまだに判然としない点が多いのも事実であ

り，今後は海水・サンゴ・褐虫藻間の栄養塩輸送機構が

分子レベルで解明されていくことが望まれる。

3. 栄養塩吸収後の有機物代謝

造礁サンゴが前節のような機構で各種の栄養塩を吸収・

同化することが明らかになっていく一方で，サンゴ礁の

富栄養化という環境学的観点から，栄養塩負荷に対する

造礁サンゴの生態生理学的応答が研究されていった。栄

養塩負荷の直接的な影響を調べるため，造礁サンゴを研

究施設内の水槽で飼育しながら栄養塩添加有無の影響を

観察するというのが主な調査方法であった。その結果，

造礁サンゴを富栄養化させた海水中で飼育すると，栄養

塩吸収量の増加によって褐虫藻の光合成産物はNやP

を多く含むようになり，褐虫藻の細胞分裂が促進される。

そして面積当たりの褐虫藻数やクロロフィル量が増加し，

面積当たりの光合成速度も増加することが多くの先行研

究で報告されていった（Table2，Fig.1）。褐虫藻密度

の増加によって，造礁サンゴは見た目にも分かるほど濃

い褐色に変色する（Fig.3）。造礁サンゴは共生する褐

虫藻の一部を常に海水中に放出していることが知られて

いるが（Hoegh-Guldbergetal.,1987），富栄養化によっ

て宿主内の褐虫藻密度が増加すると，海水中へ放出され

る褐虫藻数も増加する（StimsonandKinzie,1991）。

この放出速度の増加は正午から夕方にかけて顕著に見ら

れたことから，放出機構は褐虫藻の光合成活動に深く関

係すると思われる。このような栄養塩吸収に伴う褐虫藻

の代謝活性化は，言い換えると通常のサンゴ礁において

は褐虫藻の成長が栄養塩によって律速されていることを

示唆する。実際に，共生体中の褐虫藻の分裂時間は

12～100日（Hoegh-GuldbergandSmith,1989;Szmant

etal.,1990;DubinskyandStambler,1996）であり，

分離培養された褐虫藻（Changetal.,1983）やサンゴ

礁の植物プランクトン（Furnasetal.,2005）と比べて

非常に遅い。褐虫藻は動物細胞内という一見，栄養状態

の良い（栄養塩濃度が高い）環境に置かれているが，細

胞内外の栄養塩濃度勾配によって物理化学的に，あるい

は宿主によるコントロールで（MuscatineandPool,

1979;JonesandYellowlees,1997），その増殖速度が低

く抑えられているようである。海水の富栄養化は細胞内

外の栄養塩濃度勾配を大きくし，褐虫藻への栄養塩移送

が促進される結果，褐虫藻代謝の活性化につながると考

えられる。Table2を見ると，NO3－または NH4＋が

5μMを超えると，褐虫藻（クロロフィル）の増加が起
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Fig.3. ThescleractiniancoralAcroporamuricata

intheoffshorenutrient-depletedarea（a）andthe

inshorenutrient-enrichedarea（b）intheLaSaline

fringingreef,LaR�unionIsland,westernIndian

Ocean（Chauvinetal.,2011）.



こるようであるが，それ以下の濃度で実験を行った研究

例は少なく，影響が表われ始める濃度については注意が

必要である。実験開始時における共生体の栄養状態（生

息環境の栄養塩濃度やプランクトン捕食状況）によって，

応答を示す栄養素や濃度は異なることが推測される。例

えば，褐虫藻の分裂がレッドフィールド比に従ってN：

P比が16：1のときに最も効率良く進行すると仮定する

と，ある海域の栄養塩N：P比が16よりも十分に大き

いときは，その海域の褐虫藻の制限栄養素はPである

可能性が高く，実験的なN濃度の増加に応答を示さな

くても不思議ではない。このような造礁サンゴの制限栄

養素やC：N：P比に着目した研究例はほとんどなく，

今後の進展が望まれる。造礁サンゴの C：N：P比は

Pocilloporadamicornisについて報告されており，貧栄

養海水中で飼育したとき褐虫藻と宿主がそれぞれ365：

21：1，172：27：1，NH4＋添加区（20μM）で8週間飼

育後はそれぞれ 320：30：1，105：20：1であった

（Muller-Parkeretal.,1994a）。レッドフィールド比と

比較すると，褐虫藻の分裂がNPによって制限されてい

ることがうかがえる。また一方で，Ferrier-Pag�setal.

（2001）はS.pistillataの飼育実験において，2μMの

NO3－濃度上昇では褐虫藻密度に有意な増加は見られな

かったが，6nMの鉄イオン濃度上昇で有意な増加が見

られたことを報告しており，褐虫藻の分裂が鉄律速にあ

る可能性も示唆されている。

サンゴ礁の貧栄養海水中で褐虫藻が合成する有機物は

C含有率が高く，細胞器官の生成には効率が悪いため光

合成産物の多くは宿主へ移行するが，海水中の栄養塩濃

度が高くなると，褐虫藻はNやPを豊富に含む光合成

産物を合成することができ，この有機物は上述のように

自らの細胞合成に積極的に利用するようになるため，褐

虫藻から宿主へ移行する光合成産物の割合は減少すると

考えられる （Fig.1;Dubinsky andJokiel,1994;

DubinskyandBerman-Frank,2001）。しかし一方で，

高栄養塩環境下においても共生体の呼吸量や生物量は変

化しない，あるいは増加する（Hoegh-Guldbergand

Smith,1989;Muller-Parkeretal.,1994b;Marubini

andDavies,1996;Chauvinetal.,2011）という報告が

多く見られることから（Table2），褐虫藻細胞当たりの

光合成産物移行割合は減少するものの，栄養塩によって

面積当たりの褐虫藻数や光合成速度は増加するため，宿

主が褐虫藻から受け取る光合成産物の総量は大きく減少

しないことが推測される。Tanakaetal.（2006）は，

褐虫藻と宿主の組織N比率は0.07：1であったのに対

し，NO3－として取り込まれたNの配分比率は0.3：1で

あったことを15N標識法を用いて定量的に示し，栄養塩

の吸収は褐虫藻と宿主の組織比率を変化させる可能性が

あることを報告したが，これは言い換えるとNO3－とし

て同化された窒素も80％近くは宿主へ移行したことに

なる。Groveretal.（2002;2003）においても15Nで標

識されたNH4＋，NO3－をサンゴに吸収させたところ，

褐虫藻だけでなく宿主からも15Nが検出されたことが報

告されている。 Marubiniand Davies（1996） や

Chauvinetal.（2011）では，栄養塩取込量の増加によっ

て宿主細胞内のタンパク質含量も増加した。栄養塩濃度

の増加は，褐虫藻から宿主への有機物移行によって（あ

るいはNH4＋の場合，宿主による直接同化によって），

宿主の有機物代謝にも変化を及ぼすと考えられる。

その他の有機物代謝への影響として，海水中への有機

物放出が挙げられる。 造礁サンゴは日常的に

（Nakajimaetal.,2010;Tanakaetal.,2010），あるい

は干出などのストレスによって（Wildetal.,2004），

海水中に粘液状の懸濁態・溶存態有機物を放出すること

が知られており，この粘液は褐虫藻の光合成産物を材料

にして宿主内で合成される（Davies,1984;Brownand,

Bythell2005）。海水中に放出されたサンゴ粘液は，サ

ンゴ礁の微生物食物連鎖に取り込まれ，生態系の重要な

エネルギー源として機能していると考えられるが

（Wildetal.,2004;Tanakaetal.,2011b），栄養塩濃度

の増加はこのサンゴ粘液の放出量を低下させたことが報

告されている（Naumannetal.,2010;Tanakaetal.,

2010）。栄養塩濃度が増加すると，造礁サンゴによる栄

養塩の吸収・同化速度が増加し，さらに宿主が捕食する

微小生物のNP含有量も増加するため，共生体は効率良

く細胞生産を行うことができ，海水中への不要な有機物

排出が減少したと推測される。

4. 石灰化への影響

栄養塩吸収に伴う褐虫藻と宿主の有機物代謝の応答は，
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上記のように多くの一致した見解が得られてきたが，宿

主の石灰化への影響についてはいまだに明らかにされて

いない部分が多い。石灰化は狭義にはサンゴ骨格の形成

のみを指すが，細胞などの有機軟組織は骨格に比べて十

分に重量が小さいため，本論文では石灰化は細胞組織を

含めた造礁サンゴとしての成長（縦横方向への拡大）と

同義とする。石灰化は炭酸カルシウムを主成分とするた

め，一見，栄養塩とは無関係のように思われがちだが，

サンゴ骨格には貝殻と同様に微量の有機物が含まれ，C

だけでなく Nや Pもタンパク質（Allemandetal.,

1998）やリン脂質（IsaandOkazaki,1987）として骨

格に組み込まれている。Allemandetal.（1998）は

S.pistillataのタンパク質合成を阻害した結果，すぐに

石灰化速度の低下が見られたことから，骨格に組み込ま

れる有機基質（タンパク質）の合成が石灰化を律速して

いる可能性を挙げた。また，宿主や褐虫藻の細胞合成に

は当然のことながらNやPなどの栄養素を必要とし，

長期的には有機軟組織の成長なくして骨格の成長はない。

さらに，褐虫藻の光合成は石灰化にとって化学的に好適

な環境を作ることが知られており（Allemandetal.,

2004），栄養塩濃度はこの光合成活性を大きく左右する。

このように，様々な過程で石灰化と栄養塩は直接的ある

いは間接的に関与していることは間違いない。

1970年代からサンゴ礁海水中の栄養塩濃度と造礁サ

ンゴの成長速度の間に負の相関があることが報告され，

海水の富栄養化が造礁サンゴの成長を阻害し，サンゴ礁

生態系の荒廃につながっていることが注目され始めた

（KinseyandDavies,1979;PastorokandBilyard,1985;

TomascikandSander,1985）。現場では栄養塩濃度の

変動に伴い様々な水質が同時に変化するため，造礁サン

ゴの成長と栄養塩の直接的な因果関係を示すに至らなかっ

たが（TomascikandSander,1985），Stambleretal.

（1991）は研究施設内の環境条件管理下のもとで造礁サ

ンゴ Pocilloporadamicornisを飼育し，富栄養化海水

（15μM NH4＋）が石灰化を阻害することを初めて明瞭

に示した。著者らはその機構について，富栄養化によっ

て褐虫藻から宿主への有機物移行量が減少し，宿主がエ

ネルギー不足になったため，あるいは褐虫藻の光合成速

度が増加したことにより，サンゴ細胞内のDICが多く

消費されるようになり，石灰化に利用可能なDICが減

少したためと考えた。その後，MarubiniandDavies

（1996）は0.2～20μMのNO3－濃度下でPoritesporites

と Montastreaannularisを飼育し，わずか 1μM の

NO3－によってもサンゴの石灰化速度が大きく低下した

ことを示し，Stambleretal.（1991）の後者の説を支持

した。わずかな栄養塩濃度増加でさえも石灰化の抑制効

果があることを示したため，この結果は非常にインパク

トが大きかった。しかしそれ以降，同様の低レベルな栄

養塩負荷でサンゴの石灰化が抑制されたという研究結果

は報告されておらず，Ferrier-Pag�setal.（2000）はS.

pistillataについて10μMのNH4＋濃度では成長速度の

変化は見られず，20μMで有意な低下が見られたこと

を報告した。これはStambleretal.（1991）と同レベ

ルの高い濃度であり，その他の先行研究においても多く

の場合10μM以上の高いNH4＋またはNO3－濃度条件に

おいて石灰化速度の低下が観察されている。しかしなが

ら，実際のサンゴ礁海域で10μMを超えるような濃度

が観測されることはほとんどなく，実験的研究と現実環

境とのギャップの一つといえる。

Chauvinetal.（2011）は，実際のサンゴ礁海域にお

ける栄養塩の濃度勾配を利用して，栄養塩濃度の低い沖

側（NO3－:0.6μM）に生息する造礁サンゴ Acropora

muricataと栄養塩流入量の多い岸付近（NO3－:5μM）

に生息する同種サンゴを採取し，両者の代謝速度を比べ

た結果，岸付近のサンプルの方が光合成・石灰化速度が

大きいことを報告した（Fig.4）。Sawalletal.（2011）

も現場の栄養塩濃度勾配を利用して Stylophora

subseriataの代謝速度を比較したところ，Chauvinet

al.（2011）と同様の結果を示した。これらはサンゴ礁

の現実的な栄養塩負荷環境に適応した造礁サンゴの代謝

を比較したという点で重要な知見といえる。また，

Atkinsonetal.（1995）はワイキキ水族館（ハワイ）で

長期間飼育されている造礁サンゴについて，高い栄養塩

環境（NO3－:5μM,NH4＋:2μM,PO43－:0.6μM）にも

かかわらず，現場海域の造礁サンゴに比べて早い成長速

度を維持していることを報告している。その他の先行研

究を見ても，NO3－が5μM程度の栄養塩環境であれば，

サンゴの石灰化速度が有意に低下したという報告はほと

んど見られない（Table2）。栄養塩が造礁サンゴの成長

を促進する機構としては，上述した石灰化に必要な有機
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基質の合成，宿主・褐虫藻の細胞組織の合成，光合成に

よる化学的な石灰化促進効果，などが挙げられる。

このようにNO3－やNH4＋は有機物代謝の変化から石

灰化に影響を与えるが，一方で過度のPO43－は化学的に

炭酸カルシウムの結晶生成を阻害することが古くから指

摘され（Simkiss,1964），PO43－濃度増加に伴うサンゴ

の石灰化速度の低下を観察した先行研究の多くがその効

果を支持してきた（KinseyandDavies,1979;Ferrier-

Pag�setal.,2000）。しかし最近の研究では，5μMの

PO43－濃度下で4か月間飼育されたA.muricataは，骨

格密度は減少したが成長速度は増加したという結果が示

され（Dunnetal.,2012），成長速度の増加は上述した

褐虫藻の活性増加のため，骨格密度の低下はPO43－によ

る結晶化阻害のためであると考察された。また，

Godinotetal.（2011）でも 2.5μM の PO43－濃度で

S.pistillataの成長速度が増加した。Ferrier-Pag�set

al.（2000）は栄養塩負荷終了後のS.pistillataの成長

回復過程を観察した結果，PO43－単独添加区に比べて

PO43－とNH4＋の同時添加区の方が成長回復が早かった。

著者らの考察によれば，PO43－がNH4＋やNO3－に比べて

過剰に存在する場合，褐虫藻に吸収されないPO43－が化

学的に石灰化を阻害し，その影響は海水中のPO43－濃度

低下後もしばらく継続されるが，NH4＋やNO3－が適度

に存在する場合は，PO43－は効率良く褐虫藻に吸収され

るため，石灰化に直接影響を与えることは少なく，その

後の回復も早いのではないかと推察されている。この仮

説に従えば，造礁サンゴの石灰化に対するPO43－の影響

はNH4＋やNO3－の利用性（N：P比）によって変化する

ことになり，今後着目していくべき点といえる。

サンゴと褐虫藻は細胞内共生という極めて密接な代謝

関係を持つため，栄養塩の吸収は褐虫藻の光合成だけで

なく，サンゴの石灰化にも大きな影響力を持つ。栄養塩

と石灰化の関係はいまだに解明されていない点が多いが，

栄養塩濃度だけでなく，光合成に影響を及ぼす光強度や，

宿主のプランクトン捕食履歴などにも左右されると推測

される。このような種々の環境条件を考慮しながら，詳

細な機構解明に向けた研究デザインを組む必要がある。

サンゴ礁への過度な栄養塩負荷は，植物プランクトンや
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nutrient-enrichedarea（opencircle）asexplainedinFig.3（Chauvinetal.,2011）.



底生藻類の繁茂を招き，海水透明度の低下や海底被覆な

どの影響によって造礁サンゴの成長を間接的に阻害する

ことが予想されるが，現実的なサンゴ礁の栄養塩環境を

考慮すれば，河川などから多少の栄養塩流入が起こった

としてもそれが直接的にサンゴの石灰化速度を低下させ

るということは現時点では考えにくい。Szmant（2002）

はサンゴ礁と栄養塩との関係について，栄養塩濃度の増

加がサンゴ礁生態系衰退の主要原因となることもまれに

はあるが，多くの場合は土地開発や過度な漁獲，温暖化

などに起因し，栄養塩負荷はあくまで二次的な影響に過

ぎないと結論付けている。Atkinson（2011）の総説に

おいても，栄養塩が造礁サンゴの生育に直接的に悪影響

を及ぼすことはないとし，新たな仮説として栄養塩負荷

によって底生藻類などの一次生産や呼吸速度も増加し，

局所的もしくは一時的な海水の貧酸素化が造礁サンゴの

死を招く可能性を挙げている。

5. その他の栄養塩負荷効果

栄養塩濃度の増加が造礁サンゴに与える他の直接的な

影響として，繁殖過程に関する研究結果が報告されてい

る。WardandHarrison（2000）やHarrisonandWard

（2001）では，1～20μM NH4＋，1～4μM PO43－の栄養

塩濃度で飼育された造礁サンゴは，産卵数や卵サイズが

小さく，受精率も低下した。また，20μM NH4＋条件下

で4か月間飼育されたP.damicornisは幼生を放出せず

（P.damicornisはサンゴ胃腔内で受精して発生を進め，

プラヌラ幼生となってから海水中へ放出する），

Montiporacapitataが産卵した卵のサイズは対照区に

比べて有意に小さかったことも報告されている（Cox

andWard,2002）。サンゴの繁殖活動はサンゴ礁生態系

の長期的な維持機構に直結し，幼サンゴは親サンゴに比

べて環境ストレスに弱いことも予想されるため，今後さ

らなる研究の進展が望まれる。

栄養塩負荷が造礁サンゴへの病原菌の感染を促進させ

ることも報告されている。VossandRichardson（2006）

はSiderastreasidereaを人工的にBlackbanddisease

に感染させ，栄養塩濃度が高いほど（3μM NO3－）そ

の後の感染速度が速いことを観察した。また，Brunoet

al.（2003）はMontastraeaannularisとMontastraea

franksiiについて，栄養塩添加（1～6μM NO3－，1～

11μM NH4＋，1～5μM PO43－）がYellowbanddisease

の感染速度を速めることを報告している。これらの病原

菌はシアノバクテリアや硫酸還元細菌などの集合体であ

り，通常はサンゴ組織を溶解しながら栄養を得ているが，

海水中の栄養塩濃度の増加によって栄養獲得量が増え，

増殖が活性化されたと考えられる （Voss and

Richardson,2006）。

6. 今後の展望

ここ数十年でサンゴ礁生態系の衰退が注目され，環境

ストレスの一つとして富栄養化を想定した調査研究が行

われてきた。造礁サンゴの代謝変化と栄養塩の直接的な

因果関係を評価するため，水槽などを利用した実験的研

究が行われてきたが，その多くがサンゴ礁にしてはあま

りにも高い栄養塩濃度を設定し，現実的な栄養塩環境が

想定されていないと言わざるを得ない。サンゴ礁は貧栄

養海域にありながら高い生産性を持つため，栄養塩が生

物個体スケールあるいは群集スケールで迅速に吸収と再

生を繰り返しているという古くからの見方があるが，サ

ンゴ礁における海水の滞留時間は通常短く，そのような

リサイクルは物理化学的に不可能だとも考えられている

（Atkinson and Falter,2003;Atkinson,2011）。

Atkinson（2011）の総説では，陸域から栄養塩が流入

したとしても，一次生産者と海水の境界層における拡散

律速によって，栄養塩の大部分は吸収されずに外洋に流

されるという機構が解説されている。恒常的に高い栄養

塩濃度が維持される可能性があるのは，サンゴ礁の中で

も河川水や地下水が流入する一部の限られた地点のみで

あり，サンゴ礁全体の富栄養化に容易にはつながらない。

多くのサンゴ礁で栄養塩負荷が進行していることは事実

であるが，実際に想定される栄養塩の濃度変動を考慮し

ながら，より現実的な造礁サンゴの応答を評価していく

ことが望まれる。また，同時にC：N：P比などの化学

量論的観点から，海水中の栄養塩組成と造礁サンゴの代

謝を比較するなどして，代謝や物質循環における制限栄

養素に注目していくことも必要であろう。

近年では地球規模で進行する温暖化や海洋酸性化など

も注目を集め，温暖化はサンゴの白化を，酸性化は石灰
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化速度の低下を招く要因として懸念されている

（Hoegh-Guldbergetal.,2007;Pandolfietal.,2011）。

造礁サンゴに対する環境変化の影響は，これまでのとこ

ろ単一因子の変化として調査されており，実際には複数

の環境因子が同時に変動することがほとんど考慮されて

いない。Wooldridge（2009）はグレードバリアリーフ

（オーストラリア）における観測結果から，水温上昇に

よるサンゴの白化は栄養塩濃度が高い海域ほど顕著であっ

たことを報告し，水質環境の改善が白化を招く水温の閾

値を低下させることを提唱した。これは現場データのモ

デル化によるものだが，今後は水温と栄養塩の両条件を

制御した実験などを行うことによって，機構・因果関係

の検証が望まれる。また，LangdonandAtkinson

（2005）やChauvinetal.（2011）は，栄養塩を吸収し

て多くのクロロフィルを持つ造礁サンゴは酸性化による

石灰化速度の低下を受けにくいことを示した。これは将

来的に海洋酸性化が進行したとしても，褐虫藻の光合成

活性次第では石灰化速度の低下は免れることを意味して

おり，酸性化による炭酸カルシウム飽和度の低下という

無機化学的考察だけでは不十分となる。このように複合

的な環境変動の観点から研究を行うことは，より現実的

な将来予測につながり，さらには日常的な環境変動下の

生態生理機構の解明にも非常に有効と思われる。

最後に，本総説は造礁サンゴの生態生理に対する栄養

塩の直接的効果に焦点を当てたが，実際のサンゴ礁生態

系では様々な生物が複雑に絡み合いながら栄養塩負荷に

対して応答し，それらを通した間接的効果もまた造礁サ

ンゴに影響を与えることを忘れてはならない。植物プラ

ンクトンや底生藻類などは栄養塩負荷の影響を直接に受

ける一次生産者であるが，それらの光合成産物の一部は

溶存態有機物として海水中に放出され，細菌群集を起点

とした微生物食物連鎖に取り込まれ，さらにはより高次

の生食食物連鎖にも影響を与える。造礁サンゴのNP源

は栄養塩だけでなく，動物プランクトンなどの捕食

や，アミノ酸（Hoegh-GuldbergandWilliamson,1999;

Groveretal.2008）や尿素（Groveretal.,2006）など

の溶存態有機物の吸収によっても賄われるため，栄養塩

負荷によってサンゴ礁海水の水質や微小生物構成などが

変化すれば，間接的に造礁サンゴの生態生理にも影響を

与えることになる。現時点ではこのような物質循環学的

観点から造礁サンゴ周囲の研究を行っている例は少なく，

化学・微生物学・藻類学・物理学などの多岐にわたる分

野の連携が今後ますます必要になるであろう。
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Abstract

Coralreefecosystemshavedevelopedinoligotrophicseawater,buttheadjacentland

oftenprovidesnutrientstothereefwaterviariverandgroundwater.Inparticular,anin-

creasingnutrientlevelbecauseofanthropogenicnutrientloadinghasbeenaseriousproblem

inmanycoralreefsforalongtime.Whilereef-buildingcoralshaveadaptedwiththesymbi-

oticalgae（zooxanthellae）tooligotrophicseawater,manypreviousstudieshaveobserved

thatnutrientenrichmentincreasesthedensityofzooxanthellaeandthealgalphotosynthetic

rateperunitsurfaceareaofthecoral.However,theeffectofnutrientsoncoralgrowth（cal-

cification）isnotstillwellunderstood,andoneofthereasonsmaybethatunrealistically

highnutrientconditionshavebeenappliedinmanylaboratorystudies.Inthispaper,theup-

takeandassimilationprocessesofinorganicnutrientsbyreef-buildingcoralswerecatego-

rizedforeachnutrientspecies,andtherolesofhostcoralsandzooxanthellaeandthefactors

thatinfluencethenutrientuptakerateweresummarized.Then,theecophysiologicaleffects

ofnutrientenrichmentoncoral-algalsymbioticmetabolism havebeenreviewedfrom the

perspectiveofanthropogeniceutrophicationofcoralreefs.

Keywords:zooxanthellae,nutrients,photosynthesis,calcification

（Correspondingauthor・se-mailaddress:tanaka.yask@gmail.com）

（Received14December2011;accepted18April2012）

（CopyrightbytheOceanographicSocietyofJapan,2012）



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Remove
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 600
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.33333
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG2000
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 100
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 100
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 1200
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.33333
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG2000
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 100
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 100
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Subsample
  /MonoImageResolution 2400
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName (http://www.color.org)
  /PDFXTrapped /Unknown

  /CreateJDFFile false
  /SyntheticBoldness 1.000000
  /Description <<
    /ENU (Use these settings to create PDF documents with higher image resolution for high quality pre-press printing. The PDF documents can be opened with Acrobat and Reader 5.0 and later. These settings require font embedding.)
    /FRA <>
    /DEU <>
    /PTB <>
    /DAN <>
    /NLD <>
    /ESP <>
    /SUO <>
    /ITA <>
    /NOR <>
    /SVE <>
    /KOR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe7f6e521b5efa76840020005000440046002065876863ff0c5c065305542b66f49ad8768456fe50cf52068fa87387ff0c4ee575284e8e9ad88d2891cf76845370524d6253537030028be5002000500044004600206587686353ef4ee54f7f752800200020004100630072006f00620061007400204e0e002000520065006100640065007200200035002e00300020548c66f49ad87248672c62535f0030028fd94e9b8bbe7f6e89816c425d4c51655b574f533002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d5b9a5efa7acb76840020005000440046002065874ef65305542b8f039ad876845f7150cf89e367905ea6ff0c9069752865bc9ad854c18cea76845370524d521753703002005000440046002065874ef653ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000520065006100640065007200200035002e0030002053ca66f465b07248672c4f86958b555f300290194e9b8a2d5b9a89816c425d4c51655b57578b3002>
    /JPN <FEFF3053306e8a2d5b9a306f30019ad889e350cf5ea6753b50cf3092542b308030d730ea30d730ec30b9537052377528306e00200050004400460020658766f830924f5c62103059308b3068304d306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103057305f00200050004400460020658766f8306f0020004100630072006f0062006100740020304a30883073002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d30678868793a3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
  >>
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [419.528 595.276]
>> setpagedevice


