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は，まさに生物の楽園と言える。そんな楽園を作り出し，
生物たちの営みを支える最も重要な存在の一つが造礁サ
ンゴである。炭酸カルシウムを沈着させながら，枝状，
テーブル状，塊状など，種によって様々な形を作り出し，
長い時間をかけて複雑な三次元の海底構造を形成する。
その構造を利用して，エビやカニ，魚などの多くの生物
が住み着き，海洋生態系の中で最も高いといわれるサン
ゴ礁の生物多様性が生み出される。生物たちの棲み家が
多いという物理的な構造を考えれば，サンゴ礁が生物種
の宝庫となる理由は明白のように思われる。
しかしながら，この生態系を化学的な視点から眺めれ
ば，現在のサンゴ礁科学では途端に説明が難しくなる。
一般的にサンゴ礁の海水は栄養塩が少なく，藻類の成長
が制限されることによって透明度の高い状態が維持され

1.　 はじめに─サンゴ礁海域の物質循環と造礁
サンゴの役割─

サンゴ礁は熱帯・亜熱帯の浅海域に広がり，海洋を代
表する生態系の一つである。透き通るようなコバルトブ
ルーの海で，沢山の色鮮やかな魚たちが優雅に泳ぐ景観
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要　旨

光合成や石灰化，栄養塩吸収などに代表される造礁サンゴの代謝活動は，サンゴ礁生態
系の中で起こる様々な物質循環に大きく関わっており，サンゴ礁物質循環の縮図ともいえ
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産者の一つとして機能している可能性を議論する。また，貧栄養海域にもかかわらず，造
礁サンゴがアミノ酸などの窒素化合物を含む DOMを放出できる理由として，造礁サンゴ
とその細胞内に共生する褐虫藻との間で行われている特殊な窒素保持機構を考察する。こ
れら一連の研究から，サンゴ礁が貧栄養な海水で満たされているにもかかわらず，高い一
次生産速度を維持できる機構が明らかになってきた。
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Fig. 1.　Major metabolic pathways in a coral-algal symbiotic colony and the interaction with the ambient seawa-
ter. DIC : dissolved inorganic carbon, DOM : dissolved organic matter, POM : particulate organic matter.
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ている。それにもかかわらず，単位面積当たりの総一次
生産（光合成）速度は海洋生態系の中で最も高いとされ
ている。しかし，海水中の栄養塩や有機物濃度の希薄さ
ゆえに，その生産性のメカニズムはいまだに明らかにさ
れていない部分が多い（Crossland et al. , 1991 ; Atkinson, 
2011 ; de Goeij et al. , 2013）。つまり，生態系の根幹とも
いえる有機物生産の仕組みが明らかにされていない。ま
た，一次生産によって作られた有機物の一部は，溶存態
有機物（Dissolved Organic Matter ; DOM）や粒子状有
機物（Particulate Organic Matter ; POM）として海水中
にもたらされ，生態系の食物連鎖に取り込まれる（Wild 
et al. , 2004 ; Nakajima et al. , 2014）。サンゴ礁では POM
（主にプランクトンやデトリタスなど）に比べて DOMの
生産量が多く（Hata et al. , 2002 ; Miyajima et al. , 2007），
DOMは微生物群集にとって重要なエネルギー源となっ
て い る（Rochelle-Newall et al. , 2008 ; Nakajima et al. , 
2009）。このような各物質の流れを明らかにすることは，
広い視点で見ればサンゴ礁を一つのシステムとして理解
することになり，生態系が維持される仕組みや環境変化
に対する応答を理解する上でも必要不可欠な知見であ
る。しかし，各物質の生産者や生産速度，化学組成につ
いてはデータが極めて少ないのが現状である。海洋全体

の面積から見れば，サンゴ礁はわずか 0.2 %を占めるに過
ぎないが，その中で繰り広げられる栄養塩循環や有機物
生産のプロセスは，他の海洋生態系，特に沿岸生態系に
も共通する部分が多い。多くの有機物がサンゴ礁から周
辺海域に拡散していると考えられ，熱帯・亜熱帯の外洋
生態系にとっては，サンゴ礁が一つの重要な有機物供給
源として機能している可能性もある。
造礁サンゴはサンゴ礁生物の棲み家としてだけでなく，

Fig. 1に示すように生態系の物質循環においても様々な
役割を担っている。造礁サンゴは刺胞動物門に分類さ
れ，そ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 1平方センチメートル当
たり数百万細胞という高密度で共生している。褐虫藻は
海水中から溶存態無機炭素（Dissolved Inorganic Car-
bon ; DIC）と栄養塩を吸収しながら光合成を行い，有機
物を作り出す（Grover et al. , 2002, 2003 ; Gustafsson et 

al. , 2013）。作られた有機物は褐虫藻や宿主である動物体
サンゴのエネルギー源として使われるほか，一部は
DOMおよび POMとして細胞外に排出され，海水中の
微生物によって消費される（Wild et al. , 2004 ; Nakajima 
et al. , 2014）。一方，宿主サンゴは海水中の動物プランク
トンを捕食し，その栄養はサンゴと褐虫藻によって利用



Fig. 2.　Types of coral reefs. (a) fringing reef, (b) 
barrier reef, (c) atoll. Reproduced from Karleskint 
et al. (2013) with permission from Brooks/Cole, a 
part of Cengage Learning, Inc. , (www.cengage.
com/permissions).
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される（Houlbreque and Ferrier-Pagès, 2009）。つまり，
造礁サンゴをサンゴ－褐虫藻共生体として見た場合，独
立栄養性と従属栄養性を併せ持つことになる（Grottoli et 

al. , 2006）。また，造礁サンゴは炭酸カルシウムを沈着さ
せること（石灰化）で基盤となる骨格を自ら作り出し，ポ
リプと呼ばれる個体を分裂させながら群体をゆっくりと
大きくしていく（ Inoue et al. , 2012 ; Nishida et al. , 2014）。
このように，造礁サンゴと海水の間では様々な物質の交
換が活発に行われており，サンゴ礁海水中の有機物や栄
養塩，DICなどの濃度も，造礁サンゴの代謝によって大
きく変動する可能性がある（Nakajima et al. , 2013 ; Wa-
tanabe et al. , 2013）。人為的な撹乱を受けていないサン
ゴ礁では，造礁サンゴの海底被覆率は 100 %になること
もあり，造礁サンゴの代謝活動は生態系物質循環の縮図
と言っても過言ではない。しかしながら，動物細胞内に
藻類が共生するという複雑な生体構造となっているため，
造礁サンゴの代謝は明らかにされていない部分も多く，
生態系レベルの物質循環図を描こうとすれば，造礁サン
ゴという大きな空白がぽっかりと空いたままになってい
る。
生態系の物質循環と生物個体の代謝活動は，物理的な

スケールが大きく異なるため，同じ論文中で取り上げら
れることは少ないが，両方の視点から観察することで類
似点や相違点を見出し，サンゴ礁生態系に関する新たな
理解が得られるかもしれない。本論文では，サンゴ礁の
物質循環と造礁サンゴの代謝活動について，近年の研究
成果を概説する。特に，分析技術の向上によって知見が
集まりつつある DOMの動態と，それに関連する造礁サ
ンゴ特有の窒素代謝機能を中心にまとめ，最後に環境変
化の影響についても言及する。

2.　サンゴ礁地形

サンゴ礁地形は大きくは，fringing reef（裾礁），barrier 
reef（堡礁），atoll（環礁）の 3つに分けられる。その各々
を Fig. 2（Karleskint et al. , 2013）に示す。日本には裾礁
タイプのサンゴ礁が多く見られ，水深 1‒3 m程度の遠浅
地形（reef flat，礁池）が沿岸域に広がることが多い（Na-
kamura and Nakamori 2009）。例として石垣島の裾礁を
Fig. 3に示す。礁池を外洋に向かって進んでいくと，水

深が少し浅くなる礁嶺（reef crest）と呼ばれる地形が見
られることもある。礁嶺はちょうど平均海面付近に到達
するように形成されるため，干潮時には海面上に現れる
ことも多い。つまり，潮汐によって海面が平均海面を上
回る時間帯は，礁池内に外洋の海水が流入し，混合・交
換するが，平均海面を下回る時間帯には礁池は外洋海水
とほとんど遮断され，反閉鎖的な環境が形成されること
になる。この反閉鎖的な時間帯に礁池内の海水を連続的
にサンプリングし，各種項目を分析することによって，
生態系スケールの栄養塩吸収速度や有機物生産速度など
を測定することが比較的容易になる。
また，裾礁は陸に隣接するため，陸域生態系の影響を
受けやすいのも特徴である。河川や地下水を通して栄養
塩がサンゴ礁に流入するが，陸域の土地利用によってそ



Fig. 3.　A fringing coral reef extending along the 
coast of Shiraho, Ishigaki Island, Japan. The sym-
bols show the sites of water sampling performed 
in Tanaka et al. (2011a). Reprinted from Tanaka et 
al. , (2011a), with permission from Springer.
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の流入量は大きく変化する（Umezawa et al. , 2002 ; 
Wooldridge, 2009）。本来，サンゴ礁は栄養塩濃度の低い
海域に形成される生態系であるため，陸からの栄養塩流
入は生態系の生物組成や物質循環に大きく影響すること
が予想される。このような環境変化の影響評価を目的と
して調査・研究ができることも，裾礁の利点の一つと言
えるであろう。

3.　 サンゴ礁海域におけるDOMの分布と動態
─ソースかシンクか？─

海水中の溶存態有機炭素（Dissolved Organic Carbon ; 
DOC）と溶存態有機窒素（Dissolved Organic Nitrogen ; 
DON）の濃度を精度良く定量することは，海洋化学界に
とって長年の課題であったが，1990年代から 2000年代
にかけて測定技術が向上し，比較的高い精度で定量する
ことが可能になった（Ogawa and Ogura, 1992 ; Ogawa 
et al. , 1999 ; Sharp et al. , 2002, 2004）。それに伴い，サン
ゴ礁海域でも徐々にデータが集められ，DOC濃度はおお
むね 50～ 100 µmol L‒1にあることが分かってきた（Ta-
ble 1）。サンゴ礁内外の濃度差に注目すると，礁外より
も礁内で DOM濃度が高くなるケースが多く，これはサ
ンゴ礁内で DOMが正味に生産されていることを示して
いる。例外的に，Paopao Bay（Moorea, French Polyne-
sia）では礁外よりも礁内で DOC濃度が低いことが報告
され，Nelson et al.（2011）は外洋表層の DOCがサンゴ
礁内の特殊な細菌群集によって分解されていると推察し
た。しかしながら，この DOMが真に外洋に由来するも
のかどうかについては疑問が残る。彼らが検出した外洋
海水中の DOC濃度（75～ 85 µmol L‒1）は貧栄養なサン
ゴ礁海域にしては高く，住宅が立ち並ぶ集落からこの海
域に河川が流入していることを考慮すれば，陸域由来の
高濃度の DOMが周辺海域に拡散し，その一部がサンゴ
礁で分解されている可能性もある。栄養塩環境やサンゴ
礁内の生物組成によって，サンゴ礁は DOMのシンクに
もソースにもなる可能性があるといえる。外洋海水中の
DOMは長期間細菌の分解を免れてきた比較的難分解性
の DOM である可能性が高く（Ogawa and Tanoue, 
2003），この DOMがサンゴ礁で相当量分解されるのか
どうかについては，今後慎重な議論を要する。

Tanaka et al.（2011a）は，石垣島の白保サンゴ礁で
DOM濃度の日周変動を 1時間おきに測定し，干潮時に
DOM濃度が高くなり，満潮時には礁外海水の濃度レベ
ルに戻ること，DOCとDONの濃度変動は極めてよく一
致することなどを報告した。彼らが得た DOMの日周変
動を Fig. 4に示す。DOM濃度が潮汐サイクルに従って
このように変動するということは，礁池内で生産される
DOMが主に水中のプランクトン（浮遊生物）ではなく，



Fig. 4.　The diel fluctuation of dissolved organic 
carbon (DOC) and nitrogen (DON) concentrations 
at Shiraho Reef, Japan. The seawater was sampled 
at the site “SG2” in Fig. 3. Obtained from Tanaka 
et al. (2011a) with modification. 
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Table 1.　The concentrations of dissolved organic carbon (DOC) and nitrogen (DON) in coral reefs.
　　　　　nd : no data available.

Sites References inshore or DOC DON
offshore (µmol L–1) (µmol L–1)

Shiraho Reef, Japan Hata et al. (2002) reef flat 60–87 nd
offshore 68 nd

Miyajima et al. (2007) reef flat 52–77 4.0–7.6
offshore 49–64 4.0–8.0

Tanaka et al. (2011a) reef flat 57–76 3.8–5.6
offshore 57 4.0

Tanaka et al. (2011b) reef flat 66–75 4.8–5.7
offshore 57–58 3.8

Thibodeau et al. (2013) reef flat nd 4.5–5.5
offshore nd 3.6–4.5

Bora Bay, Japan Suzuki et al. (2000) reef flat 64–129 5.6–11
offshore 61–98 4.1–9.4

Tuamotu, French Polynesia Torréton et al. (1997) lagoon 105 nd
offshore 87 nd

Torréton et al. (2000) lagoon 61–161 3.9–12.8
offshore 83–86 5.5

Bouvy et al. (2012) lagoon 87–108 nd
offshore 82–84 nd

Paopao Bay, French Polynesia Nelson et al. (2011) reef flat 63–73 nd
offshore 75–85 nd

Noumea, New Caledonia Mari et al. (2007) lagoon 62–74 nd
offshore 63 nd

Rochelle-Newall et al. (2008) lagoon 55–99 nd
Ningaloo Reef, Australia Wyatt et al. (2012) reef flat nd 8–13

offshore nd 9–10
La Saline, Reunion Tedetti et al. (2011) reef flat 63–74 nd

offshore 75 nd
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ベントス（底生生物）によって生産されることを意味す
る。礁池における単位面積当たりのベントスのバイオマ
スは，同じ面積当たりのプランクトンのバイオマスに比
べると 1桁から 2桁以上高い（Atkinson, 2011）ことから
も，DOMの生産はベントスの代謝活動に強く依存する
と考えられる。また，満潮時に礁外海水の濃度レベルに
戻ることは，潮汐によって礁池内の海水が毎日ほぼ完全
に礁外の海水と交換されることを意味する。このような
海水滞留時間の短いサンゴ礁では，ベントスによって生
産された DOMは，数時間以内に分解されるような易分
解性の DOMを除いて，そのほとんどが外洋へ流出する
ことになる。どれだけの有機物が流出するのかは，礁池
内の海水滞留時間と有機物の分解性の両条件に依存し，
礁池内の海水滞留時間が短いほど，また有機物が難分解
性であるほど，礁池から外洋へ流出する DOMは多くな



Fig. 5.　The bacterial degradability of dissolved or-
ganic carbon (DOC) produced in Shiraho Reef, Ja-
pan, which was calculated from the difference in 
DOC degradability between the inside and outside 
of the reef flat. Obtained from Tanaka et al . 
(2011b) with modification.
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Fig. 6.　The relationship between dissolved organic 
carbon (DOC) and nitrogen (DON) observed at 
Shiraho Reef, Japan. Sta. A, B, and C were located 
near the sites S1, S2, and B in Fig. 3, respectively. 
Obtained from Tanaka et al. (2011b) with modifica-
tion.
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る。Tanaka et al.（2011b）は礁池内で生産された DOM
の生分解性を暗条件下で評価し，約 20 %はサンゴ礁内の

細菌が 1年かけても分解できない有機物であることを報
告している（Fig. 5）。つまり，サンゴ礁内の海水滞留時
間という地形条件に関わらず，礁内で生産された有機物
は多かれ少なかれ礁外に流出し，外洋の生態系へ移行す
ることになる。

DOCとDONの濃度変動パターンがよく一致している
ことは，昼夜に関わらず，同じような化学組成をもつ
DOMが生産されていることを意味する。DOMを生産す
るベントスは，主にサンゴや海藻などが報告されている
（Haas et al. , 2011 ; Nakajima et al. , 2014 ; Levas et al. , 
2015）。しかし，このような生きたベントスが主な DOM
生産者だとすれば，光合成や呼吸代謝などの日周サイク
ルに左右されず，安定した化学組成の DOMを海水中に
放出し続けていることになる。Tanaka et al.（2011a, b）
は，サンゴ礁内外における DOCとDONの濃度をプロッ
トし，その傾きから礁内で生産される DOMの C：N比
を計算する方法で，初めてサンゴ礁内で生産される
DOMの C：N比を正確に測定し，白保サンゴ礁では C：
N比が 9～ 10であるとの結果を得た。Tanaka et al.
（2011b）が観測で得た DOCとDONの濃度関係を Fig. 6
に示す。白保サンゴ礁沖の海洋で観測された DOMの C：
N比は 14～ 15であり（Tanaka et al. , 2011a, b），サンゴ
礁内では外洋よりも明らかに低い C：N比を持つ DOM
が生産されていることになる。上述したように，サンゴ
礁の DOM生産はプランクトンよりもベントスの寄与が
大きいと予想される。主要なベントスに注目すると，海
藻や海草は約 20程度の C：N比を持つ（Atkinson and 
Smith, 1983 ; Lapointe, 1997）のに対し，サンゴや底生微
細藻類は 5～ 10程度の比較的低い C：N比を持つ（Hille-
brand and Sommer, 1999 ; Tanaka et al. , 2009）。このた
め，DOMは後者に由来すると考えるのが現時点では妥
当であろう。

4.　物質循環における造礁サンゴの役割

4.1　DOMの生産─C：N比は意外に低い─

本節では，サンゴ礁の主要な DOM生産者として造礁
サンゴに注目する。造礁サンゴは，目視できるほど粘性
を持った有機物を海水中に放出することが古くから知ら



Fig. 7　Coral mucus released from a scleractinian 
coral. Reprinted from Nakajima and Tanaka 
(2014), with permission from the Japanese Coral 
Reef Society.
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水の水質など，様々な実験条件が影響していると考えら
れ，中嶋・田中（2014）が詳細に議論している。
サンゴ粘液全体に占める DOMの割合が大きいことが
判明し，化学組成についても DOMを対象とした分析を
行わざるを得なくなった。データはいまだに限定的では
あるが，粘液全体あるいは DOMの C：N比はおおむね
10前後の値が報告されている（Table 2）。この値は以前
から報告されている粒子状粘液（mucus sheetsや POM）
の C：N比よりも若干高いが，造礁サンゴが貧栄養な海
域に生息しているということ，褐虫藻が一次生産を行う
際に吸収する C：N比が 50～ 100以上であること（Tana-
ka et al. , 2006）などを考慮すれば，予想外に低い値であ
る。サンゴ礁という貧栄養海域に生息する微生物群集に
とっては，造礁サンゴから放出される POMだけでなく，
DOMもまた重要な窒素源として機能している可能性が
ある。Tanaka et al.（2009）は，造礁サンゴから放出され
た DON中のアミノ酸組成を詳細に分析し，DONの少な
くとも 50～ 60 %はアミノ酸態の窒素が占めることを報
告している。具体的には，グリシン・セリンが全アミノ
酸分子のそれぞれ 20～ 30 %と最も大きな割合を占め，
同様のアミノ酸組成は粘液の高分子画分（Means and Si-
gleo, 1986）やソフトコーラル（Schlichter and Liebezeit, 
1991）を対象にした研究でも報告されている。これらの

れている（Brown and Bythell, 2005 ;中嶋・田中，2014）。
造礁サンゴが粘液を分泌する様子を Fig. 7に示す。サン
ゴ礁で最も目立つベントスが目に見える形で有機物を出
す様子は，サンゴ礁研究者にとって魅力的な研究対象と
して映り，この粘液状有機物は半世紀以上に渡って注目
を集めてきた。サンゴ粘液を効率良く採取するためには，
サンゴを何らかのストレスにさらすことが有効であった
ため（例えば空気にさらしたり，真水をかけたりする），
非日常的かつ突発的な条件ではあるものの，そのように
して得られた有機物について生物・化学的な分析が行わ
れてきた。その結果，サンゴ粘液に多くの細菌が凝集し
ている様子や，実際に細菌数が増殖することが確認され，
この粘液が生態系の微生物食物連鎖を支える重要な有機
物であると考えられるようになった（Ducklow and 
Mitchell, 1979 ; Coffroth 1990）。しかしながら，そのよう
な人為的な操作によって造礁サンゴから強制的に放出さ
せた有機物が，実際の海域で（自然条件下で）放出され
ているものと同じかどうかという疑念は，長い間払拭さ
れずにいた。

DOM分析技術の向上によって，2000年代に入ってか
らは海水中の比較的微量な DOM濃度変化を検出できる
ようになり，造礁サンゴを過度なストレスにさらさず，
ごく自然な条件下で培養しながら，放出される DOMを
測定することが可能になった。その結果，従来の研究で
は目視できるほどの大きな粒子状粘液（mucus sheets, 
mucus webなどと呼ばれる）が注目されてきたが，実際
に DOMと POMの画分に分けて定量してみると，大部
分の有機物は DOM画分に存在することが示された（Na-
kajima et al. , 2010）。上述したように，この DOMは微生
物食物連鎖に取り込まれるため，サンゴ礁物質循環の新
たな有機物経路として注目を集めている（Wild et al. , 
2004 ; Naumann et al. , 2012）。しかしながら，このサン
ゴ由来の DOMと POMがどのくらいの速度で放出され
ているかという点については，いまだに定まった見解が
得られていない。これまでに報告された DOC生産速度
（サンゴ骨格単位面積当たり，単位時間当たりの速度とし
て表されることが多い）は，－118～ 675 nmol cm‒2 h‒1

と極めて広範囲に及び，平均値を推定することさえ容易
ではない（中嶋・田中，2014）。DOC生産速度には，
DOM生産中の光強度やサンゴの種類，培養に用いる海



Table 2.　The C : N ratios of organic matter released from corals. a : Tanaka et al. (2009), b : Tanaka et al. (2010), 
c : Ferrier-Pagès et al. (1998), d : Tanaka et al. (2011c), e : Coffroth (1990), f : Wild et al. (2005), g : Krupp (1984).

Estimated
particle size Fraction Method C:N Coral species Reference

small DOM under water 8.4±1.2 Acropora pulchra a
21±5 Montipora digitata b

under water 2.5–13 Galaxea fascicularis c
Total mucus air exposure 10–11 Acropora formosa d

air exposure 9–10 Montipora digitata d
distilled water spray 6.9–12 Porites spp. e

POM under water 7.7–8.8 Acropora spp. f
air exposure 9.0 Acropora millepora f

Mucus sheets under water 4.8–5.9 Porites spp. e
large Mucus ropes field collection 7.4 Fungia scutaria g

under water
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は褐虫藻の光合成で作られた有機炭素が宿主サンゴへ移
行するという従来の知見が，窒素にも当てはまることを
意味する。いったん造礁サンゴに取り込まれた窒素は，
少なくとも 2週間はサンゴ─褐虫藻共生系の中に保持さ
れることが示され，高い窒素保持機能を持つと言える
（Tanaka et al. , 2006）。この窒素保持機能については，こ
れまでに以下の仮説が提唱されてきた。
（1 ）共生系内リサイクル仮説：褐虫藻が宿主サンゴか
ら排泄される NH4

+を再利用しながら，共生系内で窒
素が循環している（Rahav et al. , 1989 ; Reynaud et al. , 
2009）。

（2 ）宿主保持仮説：宿主サンゴは褐虫藻から送られて
くる有機炭素を呼吸基質として使うため，NH4

+をな
るべく排泄しないようにしている（Wang and Doug-
las, 1998）。

（3 ）宿主内リサイクル仮説：宿主サンゴは NH4
+を排泄

するが，褐虫藻から送られてくる有機炭素を利用し
て，宿主細胞内で NH4

+を再利用している（Wang 
and Douglas, 1998）。
これらの仮説は必ずしも互いに排他的ではなく，全て
の仮説が共存する可能性がある。しかし，造礁サンゴ内
の窒素代謝を明らかにするためには，もう一歩踏み込ん
だ代謝プロセスの定量的な解明が待たれている。
共生系内の窒素リサイクル仮説（1）は最も古くから注

目されてきたが，長い間確証を得られずにいるのはその
検証方法に問題があったからである。そこでは，褐虫藻

研究結果を踏まえると，貧栄養な海域に生息しながらも，
C：N比の低い DOMおよび POMを放出し続ける造礁サ
ンゴは，果たして栄養塩が不足しているのだろうかとい
う疑問を持たざるを得なくなる。

4.2　窒素代謝─実は栄養塩不足ではない？─

造礁サンゴが栄養塩不足の状態にあるかどうかという
問いに答えるには，造礁サンゴと褐虫藻の代謝を明らか
にすることが最も重要である。これまで多くの先行研究
が，その機構を解明しようと試みてきたが，細胞内共生
という密接な共生関係が問題解決の障壁となってきた
（Yellowlees et al. , 2008 ; 田中，2012）。そこで近年，安定
同位体トレーサーを用いた解析法の有用性が注目されて
いる。この解析法では，13Cや 15Nで標識された炭酸水素
塩や硝酸塩，アンモニウム塩などを海水に添加して造礁
サンゴに吸収させ，宿主サンゴと褐虫藻を分離した後，
安定同位体比分析によって対象元素の動態を明らかにす
る手法が用いられている（Grover et al. , 2002, 2008 ; 
Tanaka et al. , 2006）。また，NanoSIMSを用いてサンゴ
細胞内の標識物質の拡散・分布状況を視覚的に捉える研
究も始まっている（Pernice et al. , 2012 ; Kopp et al. , 
2013）。これらの技術を用いて明らかになったことは，ま
ず栄養塩として吸収された窒素は褐虫藻によって有機窒
素に合成された後，宿主サンゴへ移行するということで
あった（Grover et al. , 2003 ; Tanaka et al. , 2006）。これ



Fig. 8.　Nitrogen (N) fluxes from the coral host (black stripe) and the ambient seawater (grey) into algal endosym-
bionts of the corals (a) Porites cylindrica and (b) Montipora digitata. Obtained from Tanaka et al. (2015) with modi-
fication.
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の光合成活動を長時間の暗条件下飼育や光合成阻害物質
の添加などによって人為的に制止させた結果，通常では
見られないような海水中の NH4+濃度の増加が観察され
た。言い換えれば，通常の代謝環境では褐虫藻が宿主サ
ンゴから排泄された NH4+を吸収していると解釈された
（Rahav et al. , 1989 ; Szmant et al. , 1990）。しかしながら，
そのような非現実的な環境条件下では，宿主サンゴは褐
虫藻から提供される光合成産物（主に有機炭素）を得る
ことができず，宿主細胞内のアミノ酸などの貯蔵物質を
呼吸基質として使う可能性があり，細胞内で生成する
NH4+を再利用するために必要な有機炭素の不足が生じ
る可能性もある。これらはいずれも宿主サンゴから海水
への NH4+排出を促すことになり，仮説（2），（3）の根拠
となる。
仮説（1）を明確に立証するためには，日常的な代謝サ

イクルの中で，宿主サンゴから排泄される NH4+が褐虫
藻によって吸収されていることを示す必要があった。そ
こでTanaka et al.（2015）は，12時間サイクルの明暗条件
下で造礁サンゴを飼育しながら，一定レベルに 15N標識
された硝酸イオン（NO3

-）を 2か月間供給し続け，褐虫
藻と宿主サンゴの同位体比変化から，両者の窒素代謝を
モデル計算した。彼らはその結果から，褐虫藻は海水か

ら吸収する栄養塩由来の窒素よりも多くの窒素（おそら
くNH4+）を宿主サンゴから得ていることを示した。モデ
ル計算の結果を Fig. 8に示す。宿主サンゴの窒素バイオ
マス（サンゴ骨格単位面積当たりの有機窒素量）が異なる
2種のサンゴ（Porites cylindricaとMontipora digitata）
を比較すると，海水からの栄養塩吸収量はほとんど同じ
であるが，宿主サンゴから得る窒素量は，バイオマスの
大きい P. cylindrica内に共生する褐虫藻の方が明らかに
多い。サンゴ細胞の窒素バイオマスが大きいほど NH4+

を多く排泄し，褐虫藻はより多くの窒素を利用できると
考えられる。褐虫藻は宿主サンゴという栄養塩プールに
浸かることで，貧栄養な海水中にも関わらず，活発に光
合成を行うことができるのであろう。
こうして少なくとも仮説（1）の信頼性が高まり，さら
に定量的な評価が行われたことは，生態系レベルの窒素
循環を考える上でも重要な視点をもたらしてくれる。褐
虫藻を取り巻く栄養塩のプールは，宿主サンゴによって
作り出されるが，その宿主サンゴのバイオマスは褐虫藻
が海水中の栄養塩から作った有機物だけでなく，宿主サ
ンゴが海水から直接捕食する動物プランクトンや細菌な
どの微生物によっても支えられている。つまり，造礁サ
ンゴ群体による一次生産は，海水中の栄養塩のみによっ
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て支えらえているわけではなく，微生物が捕食され蓄積
した，サンゴ動物細胞という濃厚な栄養塩プールによっ
て支えられていることになる。

5.　おわりに

これまでの研究によって，サンゴ礁生態系レベルで生
産される DOMと，造礁サンゴという生物レベルで放出
される DOMの C：N比は，少なくとも石垣島の白保サ
ンゴ礁ではおおむね 10前後で一致し，ともにサンゴ礁周
辺海域の DOMよりも低いこと，そして造礁サンゴはそ
のような DOMの生産を可能にする特殊な窒素保持能力
を持つことが分かってきた。サンゴ礁の DOM研究はま
だ始まったばかりと言っても過言ではなく，今後さらに
データを集めて普遍的な概念を確立する必要があるが，
生態系スケールと生物スケールの両視点で DOMの動態
を見たときに，少なくとも C：N比という点で大きな矛盾
がないことは，これから研究を進めていくうえで一つの
出発点となりうるだろう。現時点でサンゴ礁の主要な
DOM生産者が造礁サンゴであると結論付けるのは尚早
であり，底生藻類など他の生産者から放出される DOM
の C：N比が測定されるのを待つ必要がある。仮にそれ
らが測定され，C：N比のデータが生物群集ごとに得られ
たとしても，起源を特定するには難しいほど似たような
C：N比を持つ可能性もあり，その場合は有機物の化学組
成や安定同位体比など，さらに詳細な解析が求められる
であろう。
一方，定量化という点では生態系スケールと生物ス

ケールで比較できるほどのデータが得られていないのが
現状である。上述したように，造礁サンゴから放出され
る有機物の定量は研究間で大きな差が見られ，研究手法
を統一した上でデータを集めることが必要であろう（中
嶋・田中，2014）。そして，仮にある生物種にとっての代
表値と思われるような DOM生産速度が見出されたとし
ても，その速度を生物スケールから生態系スケールへス
ケールアップして比較することも容易ではない。一般的
に，造礁サンゴからの有機物生産速度はサンゴの骨格単
位面積当たりで表されるのに対し，生態系レベルの有機
物生産速度は海面単位面積当たりで表されるが，造礁サ
ンゴは海底で複雑な三次元構造を形成しているため，単

純なスケールアップはできない。ましてや，サンゴ礁の
ベントスはサンゴだけでなく，岩盤に付着する底生微細
藻類や海草，海藻なども混在するため，これらの構成種
についてもDOM生産速度を測定することが必要である。
また，本総説は DOMに焦点を当てたが，POMや栄養
塩についても同様に生産・消費速度を定量し，それらを
統合することでより包括的な物質循環モデルの作成が可
能になるであろう。
本総説では取り上げることができなかったが，サンゴ

礁生態系を脅かす様々な環境変化が取り沙汰されてい
る。海水温の過度な上昇や低下は造礁サンゴの白化を招
き，褐虫藻による光合成や宿主サンゴによる石灰化を減
速・停止させる（Cantin et al. , 2010）。また，石灰化速度
は海洋酸性化によって減少することが多くの研究で報告
されている（ Iguchi et al. , 2012, Kavousi et al. , 2015）。逆
に，光合成は海洋酸性化によって増加する可能性が報告
されている（Tremblay et al. , 2013, Tanaka et al. , 2014b）。
これらの結果は，海洋酸性化によって生態系の光合成：
石灰化比が変化する可能性を示唆する。一方，ローカル
な環境変化として，サンゴ礁海水の富栄養化が挙げられ
る。過度の栄養塩は造礁サンゴの光合成速度を一方的に
増加させるため，やはり光合成：石灰化比を増加させる
ことになる（Tanaka et al. , 2007）。光合成純生産：石灰
化比は大気－海洋間の CO2循環に影響し，この比が 0.6
を下回っている限りは海洋から大気へ CO2を放出すると
されている（Frankignoulle et al. , 1994）。表層海水の
CO2分圧測定から，現在のところ多くのサンゴ礁は大気
へ CO2を放出していると考えられる（Suzuki and Kawa-
hata, 2003）。しかし，上述したような環境変化によって
放出から吸収へ転換する可能性もある。
また，栄養塩濃度の増加は造礁サンゴ内の炭素・窒素
バランスを崩し，海水中への DOM放出速度を低下させ
ることも指摘されている（Nauman et al. , 2010 ; Tanaka 
et al. , 2010）。これは造礁サンゴから微生物食物連鎖への
有機物供給量が減少することを意味する。このようにサ
ンゴ礁物質循環の様々なプロセスが近年の環境変化に
よって変わりつつある。本論文は主に炭素と窒素に焦点
を当てたが，リンや鉄などその他の生元素の循環にも影
響は及ぶであろう。環境変化が物質循環に与える影響を
評価することは，生態系の現状評価だけでなく，将来予
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Coral ecophysiology from the perspective of
biogeochemical cycles in coral reefs

 Yasuaki Tanaka†

Abstract
　　Scleractinian corals play important roles in the biogeochemical cycles of the coral reef eco-
system through coral metabolic activities. In particular, the cycling of dissolved organic matter 
(DOM) in coral reefs has often been focused on in recent years because of the improvement of 
the DOM analytical technique. This article summarizes recent findings on DOM in coral reefs 
and compares the chemical characteristics between DOM released from coral colonies and 
DOM produced on ecosystem scales. The present review shows that the carbon to nitrogen ra-
tios (C:N ratios) of DOM are in a similar range between coral- and ecosystem-scales in Shiraho 
Reef, Japan, indicating that the coral colonies might be one of the major DOM producers. The 
efficient nitrogen recycling in coral-algal symbiotic colonies has also been demonstrated in re-
cent years and this explains why corals can release nitrogen-rich DOM, even though the eco-
system is filled with oligotrophic seawater. A series of these biogeochemical and ecophysiologi-
cal studies would provide a better understanding of the mechanisms which have been 
maintaining coral reef ecosystems.

　　　Key words： coral reefs, DOM, nutrients, carbon and nitrogen cycling, ecophysiology
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