
1. はじめに

1992年ブラジルのリオデジャネイロで開かれた地球

サミットにおいて採択された「持続可能な開発のための

人類の行動計画（アジェンダ21）」には，「サンゴ礁や

マングローブ林は，地球上でも最も多様で，総合的かつ

生産的な生態系であり，生態学上の重要な機能を果たす

と同時に，海岸を保護し，また食料，観光及び経済発展

のための重要な資源となっている。その一方で，世界の

多くの部分でこのような沿岸系が人為・自然の双方の多

様な負荷要因によって脅かされつつある」との文言がみ

られる（UNEP,1992）。それから約20年の間，オゾン

層破壊，温暖化，さらには海洋酸性化など，地球規模で

の環境問題が次々に明らかになっており，我々人類を含

めた生態系の健全性保持だけでなく，生物圏全体の存続

が懸念されるに至っている。

こうした急激な環境変動に際し，サンゴ礁の生物，特

に光合成をおこなう渦鞭毛藻類との密接な共生関係を持

ち，主に固着性の生活を送る造礁サンゴ類が，他の生物

よりも鋭敏な反応をみせ，なおかつ世界的な環境負荷指

標になりえることから，浅海域の生態系の中では特に，

サンゴ礁生態系を対象にした温暖化影響の研究がすすめ

られている。

サンゴ礁が広がる海の面積は，海洋全体からみるとほ

んの1％以下であるが，海産魚類種の約25％がサンゴ礁

域で見つかるといわれるほど多種多様な生物が生息して

いる（Spaldingetal.,2001）。特に，体内に渦鞭毛藻類

の仲間である褐虫藻（zooxanthellae）とよばれる単細

胞の植物プランクトンを組織表面の1cm2当たり数百万

個の密度で保持する「造礁サンゴ類（以下サンゴ;
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Fig.1）」の周囲には，活発に成長するサンゴ群体の炭

酸カルシウム骨格がつくり出す複雑な3次元構造を巧み

に利用する生物が多数生息している。これはサンゴが直

接食糧源として他の生物に利用されるのと同時に，多様

な生物の生息に適したさまざまな微環境を創出するから

でもある（西平ら,1995）。

サンゴと褐虫藻との間には「相利共生」の関係が存在

し，サンゴは褐虫藻がおこなう光合成産物の多くを受け

取ることで，群体成長や生殖に必要なエネルギーの殆ど

を賄うことができる（Muscatine,1967;Muscatineet

al.,1989）。加えて，褐虫藻は宿主であるサンゴが排出

するアンモニアなどの窒素源などを利用して増殖をおこ

なうと同時に，サンゴが呼吸により排出する二酸化炭素

をそのまま光合成に利用することができるため，サンゴ

と褐虫藻の共生関係は，熱帯海洋域特有の貧栄養な状態，

特に硝酸，亜硝酸，アンモニアなどの窒素含量が少ない

条件でも効率よく，安定した光合成をおこなうのに適し

ているといえる（Fig.2）。また，排出される粘液はバ

クテリアによる分解を経て，生態系の他の栄養段階の生

物に利用される（Odum andOdum,1955）。栄養塩濃

度の低い環境でも活発にサンゴが骨格を作ることで礁が

形成され，多様な生物群が維持される基礎をサンゴが担っ

ていける理由は，貧栄養ながら豊富な太陽輻射エネルギー

が得られる特殊な環境に適応した，光合成藻類との共生

というユニークな生活方式によるところが大きいとい

える。

2. 海水温上昇とサンゴ白化現象

サンゴ礁をとりまく地球温暖化に伴う深刻な問題とし

て，夏季海水温度の異常上昇による「サンゴ白化」現象

と，その後のサンゴの斃死によって引き起こされる生態

系の移行（フェーズシフト）が強く懸念されている

（Bellwoodetal.,2004）。例えば，大規模白化に伴うサ

ンゴの大量死によって空いた生息空間に，比較的成長の

早い藻類が繁茂してしまう状態などが見受けられる。ま

た，それと同時にサンゴ群集回復の基礎となる成熟群体

からの新規幼生の供給も衰退した状態が続くため，元の

状態への回復が一層困難になってしまう（Fig.3）。通

常，サンゴの多くは体内に高密度で存在する褐虫藻の由

来の褐色・緑褐色を基調とした色彩を持っているが，環
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Fig.1.Coralsfrommacroscale（coralreef）tomicroscale（tissueandsymbioticalgae:zooxanthellae）.



境負荷の高い状態が続くと，共生していた褐虫藻が体内

からいなくなってしまう。その結果，サンゴ本来の半透

明な組織を透して，組織下にある炭酸カルシウムの白い

骨格が透けて見えるため，漂白（Bleach）されたかの

ように真っ白い外観をもった状態となる。これが近年，

世界中のサンゴ礁域で大きな問題となっている「サンゴ

白化＝CoralBleaching」と呼ばれている現象である。

白化の直後，サンゴはしばらくの間生存が可能である

が，褐虫藻を失った状態が続くと，サンゴは共生藻から
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Fig.2. Mutualsymbiosisbetweencoralandsymbioticalgae.

Fig.3. Ecosystemphase-shiftcausedbymass-scalecoralbleachingevent.



得られていた光合成生産物を十分に受け取ることができ

なくなるために群体の成長速度や生殖能力が低下し

（BairdandMarshall,2002），加えて様々な病原菌など

への抵抗力が弱まった状態となる。そのまま環境の改善

が見られない場合サンゴが死亡してしまうのである。

大規模なサンゴ白化現象については，1980年代から

蓄積されてきた野外調査による知見から，海水温度の上

昇が主原因であることが示唆されていた（Hoegh-

GuldbergandSalvat,1995）。実際に，大規模なサンゴ

白化現象はエルニーニョの傾向の強い年に各地から報告

されており，1982－83年のエルニーニョの後，カリブ

海沿岸の各国から米国フロリダ州にかけての広い大西洋

地域でサンゴの白化が見らるなどの事例がみられた。ま

た，1998年には，世界各地の主要なサンゴ礁域で大規

模なサンゴ白化がみられ，日本国内では，沖縄県の石垣

島周辺のサンゴ礁域で，ミドリイシ属サンゴを中心に

60％以上が白化現象によって失われたと言われている

（Wilkinson,2002）。その後のオーストラリア海洋科学

研究所（AIMS）による報告では，世界のサンゴ礁の27

％が1980年代からの20年間に白化によって深刻な被害

を受けていたことが示され，2012年頃までにさらに14

％の健全なサンゴ礁が失われることが予測されていた

（Wilkinson,2002）。その後，サンゴ礁地形が発達し，

多様なサンゴ種を要する東南アジア地域の広い範囲を中

心として，広範囲での水温の異常上昇と大規模な白化現

象，その後のサンゴ群集の衰退状態が報告されている

（Wilkinson,2008）。

もし，温暖化と連携した水温上昇傾向が続くと，多く

のサンゴが死亡したままとなり，そのままサンゴ群集の

回復が進まなければ，サンゴが残した骨格構造までもが

物理的・生物的な要因によって時間と共に崩壊していく。

そのため，サンゴを食料とする生物だけでなく，避難・

生活・保育・産卵場所としてサンゴ骨格構造を利用して

いた生物までもが次第に影響を受け，姿を消す事になる

ことが示唆されている。並行して，サンゴを基礎とした

生態系から，大型の海草類や海綿などが海底面を覆う主

な光合成生物として優占した別の生態系への移行が予測

されている（Bellwoodetal.,2004）。2006年にオース

トラリアの研究機関がまとめた「ReefManager・s

GuidetoCoralBleaching」によると，1980年代以前

にはわずか数件であった白化現象報告数がその後2000

年までには500件以上になったことが明らかになってい

る。白化の被害を受けた海域は1998年から更に拡がり，

2006年時点では地球上のほぼすべてのサンゴ礁域にお

ける深刻な被害が報告されている。白化についての認識

と研究の活発化にともない，白化報告数が増えた可能性

を加味する必要があるが，温暖化に伴う水温異常がサン

ゴ礁生態系に対する世界的脅威として認識されてきてい

ることがうかがえる。Wilkinson（2008）によれば，調

査対象となっているサンゴ礁域全体の46％が比較的健

全な状況にあるとする一方で，2004年の報告に比べ，

調査対象となっていたサンゴ群集の19％が実質失われ

ており，15％が深刻な状況に置かれていることを報告し

ている。 特に生物多様性の高い東南アジアで40％が

実質失われた状況にあり，今後回復が難しいと考えられ

るサンゴ礁域の増加が懸念されている（Wilkinson,

2008）。

3. 野外における白化現象の理解と複合ストレ

ス要因

野外での環境変化は同時複合的に起こっており，それ

ぞれの環境負荷とそのストレス応答のどちらについても

単独に現れることは非常に稀である。そのため，複数の

環境負荷がかかった状態のサンゴにおいては，個々の環

境負荷と，それぞれのストレス応答の因果関係を特定す

ることが容易ではない。特に野外で観察される白化現象

については，ほぼ間違いなく複数のストレス要因が関与

していること，それぞれのストレスの強さや時期のずれ

から，結果として主原因を特定することが困難な場合が

ある。

同種サンゴ間についても，サンゴ礁特有の複雑な地形

に由来する微環境の違い，例えば，水深・透明度や傾斜

による光量の違いや，潮流の速さによっても反応が異な

り，あるサンゴ種では，一般的に白化が見られるような

30℃を超える水温でも，濁りのある場所では白化が見ら

れないケースなども報告されている（Marshalland
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Baird,2000;Loyaetal.,2001;Mumbyetal.,2001;

Stimsonetal.,2002;McClanahanetal.,2004）。また，

白化しやすい種・白化はするが回復しやすい種・白化す

ると高確率で死亡してしまう種といった種間での違いも

報告されている（BairdandMarshall,2002）。しかし

ながら，さまざまなストレス応答とその原因を個々に解

明し，理解していくことは，サンゴ礁保全の観点からも

期待されるところである。そこで，各複合ストレス要因

を分けて考えていくために，各負荷要素の度合いを段階

的に変えながら相互影響を調べることで，自然環境下で

サンゴが示すストレス応答の一端を解明する方法がとら

れている（Takahashietal.,2004）。また，それら基礎

的知見から，サンゴ種ごとの耐性の違いの原因が明らか

になりつつあり，将来的にはサンゴ群集の構成や，種の

分布に温暖化が与えうる影響について，積み上げ式に考

えていくことが可能となるかもしれない。

4. ストレスに対する閾値と集団としての緩衝

能力

さまざまな地域で温暖化の影響が表面化するに従って，

将来予測に資する知見を得るための基礎研究が盛んになっ

ている（ChownandGaston,2009;Helmuth,2009;

PortnerandFarrell,2008;WiddicombeandSpicer,

2008）。一般的に，ある生物における生理学的な環境許

容範囲を決定するメカニズムを探るためには，特定の環

境パラメータに着目した環境負荷耐性についての研究が

まずおこなわれる。この場合，生物には元来，最大のパ

フォーマンスを発揮できる一定の幅を持った最適環境条

件があるという前提が存在する。もし，環境による負荷

がその範囲を超えてしまうと，時間経過と共にパフォー

マンスは低下し，最終的には死に至る「閾値」が存在す

るという考え方である（Fry,1971）。この場合，環境変

化に対する個体の感受性と同時に，同種集団としての環

境変化に対する応答差を集団としての緩衝能力の違いと

してとらえることが可能である。

5.温度環境への順応性

生態学的な見方をすると，温度は生物の数，分布を決

定づける最重要環境要因である （Kassahnetal.,

2009）。とはいえ，地球規模での温暖化に対して，異な

る種，同種であるが生息域を異にする個体群がそれぞれ

同様の応答を見せるとは限らない。例えば，温度環境の

悪化に対して，集団としての単純な反応を挙げてみると，

以下のどれかに該当するのではないだろうか。

1）今より適した環境にすみやかに移動して，パフォー

マンスの低下をさける（ただし，移動コスト＜順応コ

ストの場合）。

2）変化に対して高い順応性を発揮できる場合は，移動

をせずに周囲の環境変化に順応（一世代限りの応答）

し，最適なパフォーマンスを発揮する（移動コスト＞

順応コストの場合）。

3）世代間での遺伝的変化を蓄積しつつ，環境に応じた

「適応」によって生息し続ける（集団としての死滅リ

スク低下を図る）。

4）上記のいずれもが起こらないまま局所的に死滅する

いずれにせよ，現在予測されている環境変化のスピー

ドが移動や順化，遺伝的変化よりも速ければ，究極的に

その種・個体群の存続が危ぶまれることになる。そのた

め，水温上昇の影響は，個体レベルの耐性の違いが生態

学的な種分布にまで影響を及ぼし，生態系を新たな形に

再構築してしまう可能性がある （Kassahnetal.,

2009）。まさに，そのような生物種分布のシフトが，温

度変化のパターンとリンクしているとの報告さえある

（Pamesan,2006;Rootetal.,2003;Waltheretal.,

2002）。サンゴ礁においては，上記で述べたように，生

態系自体が改変されてしまうほどの影響が懸念されてい

るが，複雑な要因が重なっていることから，その予測は

容易ではない。どのような生理学的・生態学的プロセス

を介して生態系シフトが起こっているのかについては，

依然不明な点が多く，メカニズム解明が急がれている。

6. 高水温への生化学的適応と細胞レベルでの

メカニズム

サンゴを含む海洋生物（特に無脊椎動物）の大多数は，

体温調節機構を持たない，いわゆる変温性生物である。

特に温暖化はそれらの生物へ影響を及ぼしやすいことか
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ら，ここでは特に変温性の生物における温度負荷応答に

ついて述べていく。温度負荷について考える上で重要と

なる，温度環境が生物に与える影響について，その高温

閾値，低温閾値をはっきりと定義づける決定的な生理・

生化学的メカニズムについては往々にして不明な場合が

多い。そこで，環境変化，特に温度環境がどのようにし

て生物の温度耐性を決定しうるかについて，いくつかの

例を挙げつつ概説する。まずは，生物の温度感受性を支

配するメカニズムについて述べる。その後，現在の生物

群がどれだけ各生物の高温閾値に近い環境に生息してい

るか，そして今後予測される変化がそれら生物の生理や

種分布，個体数に与えるインパクトについて述べる。

変温性生物に限らず，温暖化の影響を緩衝する能力を

つかさどるのは，細胞レベルでの恒常性である。しかし

ながら，最適温度や閾値を決定するメカニズムを精査し

た研究の多くが，その時間スケールを数時間から数週間

に絞ったものであり，年単位以上での研究が乏しいこと

から，比較的長期間での温度閾値を決定するメカニズム

について，明確な答えは出ていない。とはいえ，比較的

短い時間スケールで見られるメカニズムから導かれる環

境耐性の閾値は，その生物が長期スケールでどれだけ柔

軟に環境変化に対応可能かを示唆する上で重要な情報と

なりえる。また，温度ストレス応答の基礎は生化学的反

応の連鎖であるが，キイロショウジョウバエDrosoph-

ilamelanogasterなどのモデル生物を用いた研究では，

世代間を超えて獲得される進化的な適応の結果，温度負

荷影響が緩和されうるという報告もある（Hochachka

andSomero,2002）。

7. 温度と酵素安定性

ここで，あるサンゴ種が環境順応性・適応性を持って

おり，今後数十年間に予測されている環境変化のスピー

ドに対して，それぞれの形質・表現型についてある程度

柔軟に対応できる「伸びしろ」をもっていると仮定する

と，それらがどのような速度で環境に応じて変化しうる

か？ という疑問が浮かぶはずである。

一般的な温度環境下では，ほとんどの酵素は安定的で

あり，十分な代謝をおこなうための機能，特に反応を触

媒するために必要なたんぱく質の構造的柔軟性を保持し

ている（Somero,1995）。また，数万～数百万年のスケー

ルでみると，生物は環境の変化に応じて，アミノ酸の置

換などにより，各世代でより安定的なタイプの酵素を発

現させ，パフォーマンスを最適化しつつ，生存安定性を

保っているとも考えられる（FieldsandSomero,1998）。

温暖化が進行する時間スケールにおいては，生物は既

存のタンパク質を変化させつつ，より安定に保つような，

何らかのメカニズムを働かせる可能性があるが，これら

のメカニズムにも限界があり，温度が変化し続けば，い

ずれタンパク質の温度安定性は失われ，酵素が失活する

ことは明らかである。そのような高温負荷に伴うタンパ

ク質の構造・機能の安定性に関する閾値についての報告

もある（Somero,2002）。例えば，アミノ酸置換の速度

（潜在的な進化速度）にもよるが，ある機能をもった酵

素について，環境の変化に対応しうる新しいタイプに置

き換わるために，どの程度の遺伝的変化が必要であるか

をもとにして，その遺伝的変化を達成するのに必要な理

論上の時間を計算したところ，問題となっている温暖化

の進行速度には到底間に合わないほど緩やかな変化であ

ることが示唆されている（DongandSomero,2009;

Fieldsetal.,2006）。とはいえ，ショウジョウバエなど

の例を除くと，温度耐性に関する形質の遺伝的な変化に

ついての知見は限られており，特にサンゴのような，一

世代が最低数年以上かかるような生物については，長期

的なモニタリングとともに，今後の分子生物学的研究に

よる進化・適応メカニズムの解明が期待される。

8. 細胞レベルでの防御メカニズムと回復

高温下での生存については，撹乱をうけた後に，多様

なタンパク質で構成された生命維持機構の統合性や，酵

素の質・量をどれだけ速やかに再調整できるかが重要と

いえる。生物における細胞レベルでの防御機構の一つと

して，温度ショック反応（HeatShockResponse）が挙

げられる。これは進化上保存性の高い分子シャペロンで

ある「ヒートショックタンパク質（hsp）」の発現誘導

をともなう反応で，細胞内の恒常性を保つため，変性し

てしまったタンパク質の機能回復や，不可逆的に機能を
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失ったタンパク質の分解と合成後の再挿入を制御してい

るといわれている（Tomanek,2008）。サンゴにおいて

もキクメイシ科サンゴの一種であるMontastraeaan-

nularisにおける，水温の季節的変化に伴ったhsp60お

よびhsp70の量的変化が示されており（Downsetal.,

2002），サンゴの健全度を測るための指標の一つとして

利用されている（Downsetal.,2005）。Hspに関する

詳細な知見のいくつかは，サンゴと同じ潮間帯に生息す

るイガイ類の研究からも得られている（Tomanek,2008;

Hoffmannetal.,2003）。温度の急変に伴う反応経路は，

hspの生産と機能維持に必要なエネルギー供給に依ると

考えられており， イガイの仲間である Modiolus

barbatusにおいては，温度上昇と共におこる呼吸機能

の低下が，ピルビン酸キナーゼの活性上昇を引き起こし，

それに続いてhspの発現が増加するという，高温スト

レスのシグナリング経路が示されている（Anestiset

al.,2008）。

9. 生体膜の特性と温度ストレス

細胞膜は，物理的障壁としての構造的な機能だけでは

なく，流動性を保った構造であるが故に，物質移送のコ

ントロール，膜内外でのイオン濃度勾配の調節やシグナ

ル伝達など，生命を維持する上で重要な働きを担ってい

る。温度環境の異常変化は，そのような生体膜の流動性

を変えてしまい，本来の機能を失わせることがある。そ

のため，高温順応・適応の過程において，細胞膜の持つ

機能を保てるかどうかは，その生物が温度変化に耐えう

るかどうかの重要なカギを握っている。

細胞膜に含まれる飽和脂肪酸の量やコレステロール量

を変えるなどして，膜脂質の構造や性質を変えることで，

細胞膜自体の粘性を調節することは，温度変化に対して

有効な手段の一つと考えられており（Sinensky,1974;

Hazel,1995），生体内ではそれらの変化が数時間で起こ

りえることが知られている（Johnson,1972）。

生物は，さまざまな空間・時間スケールで膜の形態や

流動性を柔軟に変えることが可能である。例えば，高温

環境に適応もしくは順化した生物と，より寒い環境に生

息する生物を比較すると，高温環境の生物は比較的「硬

め」の細胞膜をもっており，高温下での膜の粘性低下に

伴う機能の不安定化に対抗していると考えられる

（DahlhoffandSomero,1993）。前述のイガイの仲間で

ある，M.barbatusの生体膜の流動性は，潮汐に伴う

環境温度の上下に合わせて数時間で変化することが可能

であり，環境に合わせてダイナミックに膜機能の維持を

おこなっていることが示されている（Williamsand

Somero,1996）。また，ミトコンドリアの呼吸が変調を

きたすとされる，アレニアスブレーク温度（ABT）は，

一般的に細胞内のミトコンドリアにおける膜の安定性と

密接に相関しており，低温適応した生物に比べて，高温

適応した生物のABTは，それらの生物が生息している

環境で経験しうる最高温度に近いことが示されている。

そのため，ABTと環境の最高温度の差が最も小さくな

るであろう，熱帯域の生物種の多くは，生存可能な高温

ぎりぎりの環境に生息しているとも考えられる。

10. 個体レベルでのパフォーマンスの重要性

とその可塑性

温度変化に一時的に対応し，個体の生存が保たれたと

しても，長期的には，個体群が存続できないという可能

性もありうる（種ではなく個体の適応度が低下する結果，

集団が存続できない場合）。生物が一定の温度範囲内に

適応・順化しうるとはいえ，最適（狭い範囲の）温度条

件下でのパフォーマンス維持に必要なコストが最小であ

る点は疑いようがない。したがって，最適範囲外では環

境変化に柔軟に対応できたとしても，エネルギー消費は

大きくなってしまうのが普通であり，その場合，変化に

対応する為の対価として個体の成長や生殖などが犠牲と

なってしまうと考えられる。

高温下での変温動物のパフォーマンス低下の一因とし

て，酸素の需要・供給の関係が挙げられる（Portner,

2001）。例えば，温度上昇に伴う酸素要求量の増加に対

して，酸素の吸収・運搬にかかわる酵素の活性が低下し，

重要と供給のバランスが崩れるといった状況であろう。

特に，異なる温度環境下でのサンゴと共生藻との量的関

係をつかさどるメカニズムについても，上記の酸素需要・
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供給のバランス変化が重要な意味を持つであろう。酸素

供給と需要のバランスが崩れたままの状態では，活動，

成長，生殖，さらには特定種の温度ニッチや地理的な分

布が制限されてしまう。温暖化の生態系レベルでの影響

を予測する上では，さらに温度の平均・最高・最低・変

化率などが種の適応度に対してどのような影響を持つか

を明らかにしていかなければならない。

11. 平均温度の違い，異常温度の頻度が生物

集団へ与える影響

温暖化の速度は生物の温度耐性の限界と密接に関わる

要素である。Peckら（Pecketal.,2009）が南極の14

種の無脊椎動物について，温度上昇速度と生存率との関

係を調べた結果，温暖化（温度上昇）の速度が遅くなる

に従って，温度閾値が急激に低下することを示唆して

いる。

Farrellら（Farrelletal.,2008）は，太平洋で鮭の

一種について，もっとも運動パフォーマンスが高くなる

水温と，産卵時の河川の平均水温との密接な関連性を示

している。例えば，例年よりも暖かい夏には，生まれた

川に通常よりも遅く戻った個体群は，産卵活動に適しな

い温度域を経験することとなり，結果的にそのような集

団は次第に子孫を残せなくなってしまうことが示唆され

ている。同様に，Nilssonら（Nilssonetal.,2009）の

研究によると，グレートバリアリーフのサンゴ礁魚種の

一部では，例年よりわずか数℃高い水温下でも，運動パ

フォーマンスが急激に低下することが示されている。さ

らに，種間での温度感受性が大きく異なることが示され

ており，温暖化が魚類の群集構造に及ぼす影響が注視さ

れている。

一方，Deutschら（Deutschetal.,2008）は，緯度

に沿って温暖化が昆虫に与える影響を調べ，環境の平均

温度（Thab），最適温度（Topt），最高致死温度（Tmax）を

用いて，ある生物種の温暖化耐性（WT＝Tmax-Thab）と

温度限界（TSM＝Topt-Thab）といった考え方を提案して

いる。また，種間や集団間での反応の違いを考慮すると，

特定の環境負荷影響を受けた結果，A種は比較的速や

かに分布域を変えて対応するのに対して，B種は分布を

変えずに速やかに代謝を落とすなどして高負荷時期をや

り過ごすなど，時間・空間的な生物のパターンが柔軟に

変わる場合も考えられる。

種内でのTmaxの幅，世代時間を考慮することで，あ

る集団が予想されている温度変化に対応するために必要

な時間（世代数）を割り出す試みもおこなわれている

（Bairdetal.,inpress;Fig.4）。実験結果からBairdら

は，高温負荷条件下での光合成活性・生存率変化を基準

として，ショウガサンゴ（Stylophorapistillata）とユ

ビエダハマサンゴ（Poritescylindrica）の2種のサン

ゴ（世代時間がそれぞれ＞2年，＞4年）を使って試算

した結果，1.5℃の上昇に対応するためには，ショウガ

サンゴで13.3世代（27～67年），ユビエダハマサンゴ

では5.5世代（22年～55年）であるとしており，今世

紀の終りまでに2.0℃の温度上昇に対応する潜在的可能

性を示唆している。今後，繰り返し高水温にさらされ，

白化被害を受けてきた海域の集団でのTmaxと，比較的

温度負荷を受けてきていない集団間でのTmaxのさらな

る比較が必要になると同時に，共生藻類の違いにも着目

した研究がおこなわれる必要がある。
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温度異常によってストレスを受けた場合，回復に要す

る時間の違いは，ある生物種が今後存続できるかどうか

を左右する大事な要素と言える。Donnerら（Donner

etal.,2007）のモデルによると，サンゴが高温耐性を1－

1.5℃上昇させることで，白化現象による負の影響を

30～50年間程度遅らせることが出来るとしている。し

かしながら，特定の種や成長形態を持つグループは，他

のグループよりも効率的に耐性を確保する可能性が高い

ことから（MarshallandBaird,2000;McClanahanet

al.,2004），将来のサンゴ群集構造が大幅に変わってし

まうことも示唆されている。

12. 共生系における温度耐性

変動する環境下で共生関係を築いてきた生物群は，互

いに環境ストレスへの耐性を高めるような相補的メカニ

ズムを有していると考えられる。特に，共生する生物の

生理学的な特性は，共生系全体のストレス耐性を左右す

るといっても過言ではないだろう。そのような生物の代

表例が体内に酸素発生型の光合成をおこなう渦鞭毛藻類

の仲間である褐虫藻を保持し，相利共生関係を持ってい

る造礁サンゴ類である。白化の原因とメカニズムが一般

的に知られるようになったのは，この10年ほどである。

そのきっかけとなった1998年夏の大規模な白化現象は，

世界的なエルニーニョにともなう異常高水温とともに観

察され，甚大な被害を及ぼした。その後の研究から，高

水温時に起きる，サンゴ体内の褐虫藻が行う光合成での

異常が白化の原因の一つであることが分かってきた

（Takahashietal.,2004）。

光合成速度と光の強さは，直線的な比例関係にある。

しかし，ある一定以上の光の強さになると光合成速度は

飽和に達し，比例関係は失われてしまう。これは，光合

成が単位時間に処理できるエネルギーフラックスに上限

があるためである。利用可能な域を超えた光は，過剰エ

ネルギーとして光合成システムを破壊してしまう。この

光による光合成活性の低下は「光合成の光阻害現象」と

呼ばれている。共生藻の光合成も光阻害現象を示す。実

際に，野外でも光自体が生理的機能障害の原因となって

いる例が多く見られる（Brownetal.,1999,Brownet

al.,2000,DunneandBrown,2001,JonesandHoegh-

Guldberg,2001,Brownetal.,2002）。

光合成は，電子伝達をおこなう一連の光化学反応系

（明反応）と二酸化炭素を吸収し糖を合成する酵素反応

系（暗反応，カルビン回路）によって構成されている。

明反応は光合成色素（クロロフィルや補助色素）によっ

て光を捕獲し，還元力（NADPH）と高エネルギー化合

物（ATP）の生成を行なう。暗反応では，明反応で変

換された化学エネルギーを使って，二酸化炭素を同化し

炭水化物を最終代謝産物として生産する。酸素は水分解

反応の副産物（廃棄物）として明反応で発生する。明反

応過程の中で酸素発生を行なっているのが葉緑体に存在

する光化学系II（PSII）といわれるタンパク質集合体

である。PSII複合体の主要構成成分の中にD1と呼ば

れる膜タンパクがある。D1タンパクは，電気回路のヒュー

ズやブレーカーの働きを担っており，システムの過負荷

状態を回避する機能の一部である。D1タンパク部分が

壊れることで，過剰な光エネルギーが光合成系へ流れて

しまうのを防いでいるのである。

野外での光の強さは時々刻々と変化しており，植物体

が光合成活性を高く維持できるのは，上記の過負荷状態

防止の仕組みが備わっているためである。即ち，光スト

レスを受けた場合も，D1タンパクを再合成することによっ

て光化学系IIが速やかに機能を回復することができるか

らである（Aroetal.,1993）。サンゴ光合成の阻害と回

復に対する高温ストレスの影響を調べると，高水温（高

温条件）が光合成の傷害を増幅させることが判明した

（Takahashietal.,2004）。日本国内でも400種前後が

見つかるサンゴ種の中でもコユビミドリイシ（Acropora

digitifera）は比較的温度ストレスに敏感であり，高水

温期に野外で白化している群体を頻繁に観察することが

できる。そこで，光合成の修復速度を異なる水温条件下

で詳しく調べていくと，白化が起こる30℃付近を境にし

て修復能力が急激に落ちることが判明した（Takahashi

etal.,2004）。そのため，高水温条件下では，本来光阻

害をおこさないレベルの比較的低光量条件でも光合成効

率が悪くなったままになってしまう（Fig.5）。一方，白

化耐性種であるシコロサンゴ（Pavonadecussata）で
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は，30℃を上回る水温でも修復速度の低下は全く起こっ

ていなかった（Takahashietal.,2004）。光阻害現象は

サンゴ白化の誘発要因の一つであると考えられている

（Warneretal.,2002）。上記の結果は，高水温が光スト

レスの閾値を下げることを示しており，システム修復機

構の重要性を示唆している。培養株を使った研究では，

サンゴに共生する褐虫藻の光合成系に関わる光受容タン

パク質や光化学系II反応中心の高温負荷反応が異なる

ことなども示されており（Takahashietal.,2008），共

生藻類の光合成機構がサンゴの温度ストレス応答に関わ

る重要な役目を持つことが示唆されている。

最近の研究では，褐虫藻が過剰な光や高水温環境によっ

てストレスを受けると，葉緑体の酸素発生部位にエネル

ギーが過剰供給される状態となってしまい，活性酸素

（分子構造は本来の酸素分子と大きく違わないが，化学

的に高い活性を持ったもので，非常に不安定で強い酸化

力を持っている）等が生成されるという事がわかってい

る（Downsetal.,2002）。これらは様々な生体防御反

応系を介して，細胞毒性が高く，透過性の高い過酸化水

素（H2O2）の状態になる。すでにストレス下の褐虫藻

での過酸化水素の生成が示されており，これらが速やか

に体外（海水中）に排出されれば問題無いのだが，排出

が滞るとサンゴ組織中に高濃度に蓄積してしまう為，褐

虫藻だけでなく宿主サンゴの細胞や組織まで破壊されて

しまう。

温度耐性についてのいくつかの研究（Brownetal.,

2002;EdmundsandGates,2008）によると，宿主動物

であるサンゴ体内に存在する褐虫藻のタイプや組み合わ

せ，存在比などによって温度感受性に違いがあること，

白化現象の引き金となる高水温条件への耐性に違いがあ

ることが示唆されている（Hoegh-Guldbergetal.,

2007;Bakeretal.,2008;Weis,2008）。また，あるサン

ゴ種が環境条件に応じて，外部環境から新たなタイプの

褐虫藻を取り込む場合や，もともと体内にいる温度耐性

の高いグループの褐虫藻を選択的に増やす（もしくは宿

主体内での競争の結果増減する）など，共生藻類の体内

での構成が変わることによって，「サンゴ－褐虫藻」共

生体としての全体の高温耐性を高めるプロセスについて，

現在研究がすすめられている。野外での移植実験では，

共生する褐虫藻のうち，高温耐性があるといわれている

クレードDが相対的に増えたサンゴでは，温度ストレ

ス耐性が 1.0－1.5℃上昇したことが報告されている

（BerkelsmanandvanOppen,2006）。以上のことなど

から，現状の温暖化速度にある程度は対応可能だとする

考え方もある（Donneretal.,2009）。

野外の集団においても，高水温環境と共生褐虫藻のタ

イプの分布には関連性が指摘されており（Oliverand

Palumbi,2009），タイプの異なる褐虫藻間の相互作用

を含め，白化現象時には共生褐虫藻の入れ替えや，複数

タイプの褐虫藻の体内での相対量調整をともなう高温耐

性の上昇が示唆されている（Bakeretal.,2004;Jones

etal.,2008;Sampayoetal.,2008）。上記の観察や実験

の結果からも，造礁サンゴ類は，共生藻類を環境条件に

合わせて変えていくことで，進行している海水温上昇に

対して順応していることが示唆される。ただし，温度耐
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Fig.5. Species-dependentdifferencesinlight-stress

sensitivtiesamong5representativecoralspeciesat

28℃and32℃conditions.Barsindicatethelightin-

tensityrequiredtoinduce50％ damageinphoto-

synthesisforcertainexposureduration（n＝12,M

ean±SD）.



性が特に高いとされるハマサンゴ属などでは，ある特定

タイプの共生褐虫藻との強固な関係がみられ，共生褐虫

藻の入れ替えが難しい可能性も報告されている

（Thornhilletal.,2006）。

当初，白化現象への短期的な応答として考えられてい

た宿主体内の共生藻が変化するメカニズムは，長期的な

高温耐性獲得の有効な手段となりうるかもしれない。し

かし，共生藻の多様性や環境応答差については種やタイ

プ分けの作業と同時進行している段階であり（Apprill

andGates,2007;Mieogetal.,2007;Mieogetal.,

2009）,依然流動的である。また，温度耐性が高いとさ

れる共生藻は代謝効率が良くないためサンゴの成長が遅

くなるなどの報告まであり，共生藻の存在がサンゴの長

期的な温度耐性をどれだけ変えることが出来るかは十分

に検討できていないとする意見もある（諏訪・井口，

2008）。

2010年には東南アジアにおける異常高水温を伴う大

規模な白化現象が観測された。この時の白化・斃死状況

を種・属レベルで記録した結果，1998年の大規模白化

時に比べて，ミドリイシ科やハナヤサイサンゴ科の種に

おける温度適応を示唆するデータが得られている

（Guestetal.,2012）。今後予測される環境変化に造礁

サンゴ類が対応していけるかどうかを明らかにするには，

実際の温度上昇のスピード，褐虫藻が世代を隔てて高温

耐性を獲得するスピードに加え，入れ替えによる高温耐

性獲得が起こり得るかどうか，起こるとすればその相対

的なスピードなどについて明らかにされる必要がある。

最後に

サンゴはその分布域が熱帯・亜熱帯域・温帯域の一部

まで広がっており，水温変動や紫外線に弱いことから，

地球規模での気候や海洋環境の変動に対する生物指標と

して重要視されている。また，陸からの生活排水や泥な

どの流入物によって影響を受けやすいことから，比較的

局地的に起こりえる人為的な海洋汚染を知るための有効

な指標ともなりうる。特に，生物多様性の高い，多種混

合の生態系システムでもあるサンゴ礁生態系では，単純

に各生物種の生息域の変化だけでなく，成長パターンの

変化や生殖時期の変化などが，密接に関わりあう複数種

間で同時並行的に起こりえることから，広域における長

期的変化を精密に予測することは困難を極めると考えら

れる。それらの時間的・空間的なズレが今後の温暖化の

進行や同時に起こるとされる酸性化に伴って増幅される

ことが危惧される。特に，サンゴ礁生態系では，鍵を握

るグループとも言えるサンゴ類を中心として，それらに

依存する他の生物群への2次的・3次的な影響を考慮す

る必要があるだろう。今後は，サンゴ種レベルでの生理

学的な研究と，サンゴに密接に関わりをもつ生物群を含

めた生態学的研究の展開と，各研究分野間に見られる知

見のギャップを埋めるべく，橋渡し的な研究が必要とさ

れると思われる。例えば，単一種での精密な実験による

研究と並行して，多種混合の複雑なシステムを理解する

ための大型水槽によるメソコスム実験，野外での操作実

験等を含め，互いの知見を相補的に深めていくような戦

略的研究のアプローチがより一層必要になると思われる。
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Abstract

TheimpactofglobalclimatechangeduetotheincreaseinatmosphericCO2levelhasbe-

comegreatestthreattoorganismsaswellasecosystemduringthelastdecades.Ithasnow

becomeanurgentmissiontopredictitsimpactsnotonlytotheorganismsbutalsotothe

ecosysteminmarineenvironment.Inthisreview,Isummarizebasicknowledgeaboutther-

malstressonmarineorganismsespeciallyfocusingoncoralreefecosystemwherethecorals

havebeensufferingfrombleachingphenomenaduetoglobalwarmingtrend.
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