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　2013 年に発表された IPCC（気候変動に関する政府間パ
ネル）の第 5 次評価報告書によると，人為起源の温室効果ガ
ス，とくに二酸化炭素排出量の増加は，地球温暖化とともに
海洋酸性化をも進行させていることが報告されている（IPCC 
2013，政策決定者向け要約の日本語訳は気象庁 2014）。人為
起源の温室効果ガス増加の海藻類への影響としては，地球温
暖化がよく知られ，海水温上昇が藻場の衰退や構成種の変化
に影響を及ぼしていることが数多くの調査研究によって示さ
れている。その一方で，海洋酸性化については，実際の影響
や将来的な影響を示唆する研究が報告されているが，温暖化
ほど身近な変化が感じられないためか，あまり認知されてい
ないようである。
　海洋酸性化は，温暖化と同様，大気中の二酸化炭素（以降
CO2 とする）の濃度が増加することが原因で起こる。CO2 は
海水に溶けると炭酸（H2CO3）となり，これが解離して炭酸
水素イオン（HCO3

-）と水素イオン（H+）を生じるが，溶
け込む CO2 が多くなれば，海水中の水素イオン濃度が上昇
し，pH が下がる。pH の低下は海水中のイオンバランスに影
響を与え，炭酸水素イオン濃度を増加させ，炭酸イオン濃度
が低下するため，石灰化が起こりにくくなる（図 1）。前述の
IPCC の報告書では，18 世紀の工業化時代以降，大気中 CO2

濃度は約 280 ppm から約 392 ppm（2012 年）まで上昇し，
海水の pH は，現在までに約 0.1 低下し，約 8.2 ～ 8.1 になっ
たとされている。将来予測される CO2 濃度は，今世紀末に最
大濃度として予測されるレベルで 1000 ppm を超え，pH は，
現在より 0.3 程度低下することが予測されている。
　こうした pH や炭酸イオン濃度低下が海洋生物に与える影
響については，石灰化の有無を問わず，プランクトンからベ
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ントスまで幅広く研究されており，おもな研究結果を統合的
に評価した報告もある（Kroeker et al. 2013 など）。和文でも，
海洋酸性化研究の詳しい総説があるが（諏訪ら 2010，藤井・
石田 2013 など），本稿では，既報の和文総説では十分に扱わ
れていない，酸性ストレス評価に使われている石灰化する海
藻（以降，石灰化海藻）について紹介し，海洋酸性化により
受ける影響の種ごとの違いについて述べる。

海洋酸性化研究における対象分類群
　石灰化海藻は，海藻全体の 5 ～ 6％を占め（Smith et al. 
2012），緑藻，褐藻，紅藻におよぶ 100 属以上が該当する
が，ほとんどの種は熱帯域を中心に分布する（Koch et al. 
2013）。海洋酸性化研究における石灰化海藻の対象分類群は，
紅藻サンゴモ類（Corallinales サンゴモ目と Sporolithales 
エンジイシモ目）が最も多く，さらに緑藻のサボテングサ属 
Halimeda や褐藻のウミウチワ属 Padina も用いられている

（図 2）。これらの分類群が選ばれる理由は以下のような特徴
による。
　サンゴモ類は，石灰化する海藻の中では最大のグループ
で，熱帯から極域までほぼ世界中に分布している。炭酸カル
シウム生成によるサンゴ礁や rhodolith bed（非固着性の無
節サンゴモが堆積した地形）の形成に加え，造礁サンゴやウ
ニ，貝類などの海産無脊椎動物の幼生の着底・変態誘引を促
進するなど，生態的に重要な役割を果たしている（Nelson 
2009）。サボテングサ属やウミウチワ属は，サンゴモ類と異
なり，分布が熱帯から温帯に限られるが，いずれの分類群も，
造礁サンゴやサンゴモ類より成長が速く，成長と枯死による
バイオマスの更新（ターンオーバー）の速度も高い。そのた
め，サンゴ礁では，サボテングサ属は堆積して礁を形成する
ほか（Rees et al. 2007），ウミウチワ属も年間の炭酸塩生成
が 240g m-2yr-1 とサボテングサ属（50g m-2yr-1）よりはるか
に高いなど（Wefer 1980），2 属とも炭酸塩の生成と蓄積に
貢献している。
　また，石灰化海藻が生成する炭酸塩鉱物には２種類あり，
サンゴモ類は，唯一，マグネシウム含量の多い高マグネシウ
ム方解石（high-magnesium calcite）を生成するが，他の海
藻は，造礁サンゴなどと同じあられ石（aragonite）である

（Nelson 2009）。サンゴモ類の高マグネシウム方解石は，あ
られ石より溶けやすいため，海洋酸性化の影響はサンゴモ類
に最初に現れると考えられる（Morse et al. 2006）。サンゴ
モ類は，前述の生態的重要性に加え，石灰質の特徴からも酸
性化影響の研究に多用されている海藻である。

図 1. 大気中 CO2 の海水への溶解と石灰化の減少の関係（諏訪ら 
2010 より改変）。
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図 2. 石灰化海藻の例。a) 緑藻サボテングサ属，b) 褐藻ウミウ
チワ属，c) 紅藻サンゴモ類。

海洋酸性化が石灰化海藻に及ぼす影響
　これらの石灰化海藻が，これまで進行してきた海洋酸性化
に既に影響を受けていることを示唆する報告がある。無節サ
ンゴモの Pseudolithophyllum muricatum の，現在（2012 年）
と約 20 ～ 30 年前（1981 ～ 1997 年）の標本を比べたところ，
藻体縁辺部の厚さが約半分になり（McCoy 2013），サボテン
グサ属の炭酸カルシウム結晶サイズは近年の約 30 ～ 50 年間
で小さくなっている（Robbins et al. 2009）。
　今世紀末に予測される CO2 濃度 1000 ppm 前後では，石灰
化海藻は石灰化や成長などに負の影響が出ることが多く示唆
される一方で，非石灰化海藻では成長に正の影響を示すこと
がおおよそ示されている（Kroeker et al. 2013，表 1）。海藻
類では，海洋酸性化によって水中の CO2 が増えると，光合成
に利用可能な炭素源の確保が容易になるためである（Harley 
et al. 2012）。しかし，とくに石灰化海藻では，海水の pH の
低下と水中の CO2 分子，炭酸イオンと炭酸水素イオンのバラ
ンスの変化によって，光合成と密接に関連している石灰化が
阻害されるため，成長に影響が出る（後述）。ただし，この影
響の出方や程度は分類群の石灰化の様式によって異なる。
　石灰化海藻で石灰質の沈着が起こる場所は，サボテングサ
属では藻体の細胞間隙，ウミウチワ属では藻体表面（藻体縁
辺が巻き込まれた場所），サンゴモ類では細胞間隙と細胞壁で
あるが，サボテングサ属やウミウチワ属では細胞壁は石灰化
しない（岡崎 2008, Nelson 2009 など）。サンゴモ類は海水
と細胞壁の石灰質が接するため，酸性化の影響を受けやすい
と考えられる。また，これまでに提案されてきた石灰化海藻
の石灰化のメカニズムに共通するのは，藻体縁辺部，細胞間
隙や細胞壁のような狭いスペースの海水を，光合成と共同し
て石灰化に適した pH にしている点である（McConnaughey 
& Whelan 1997, 岡 崎 2008, Comeau et al. 2013, Koch et 
al. 2013）。海藻類は光合成に利用する CO2 を，水中の CO2

分子の拡散に頼るだけでなく，炭酸水素イオンから能動的
に 生 成 す る 炭 素 濃 縮 機 構（CCMs: carbon concentrating 
mechanisms）によって得ており，この CCM によるイオン
輸送が石灰化に関わっている。酸性化がこうした光合成と石
灰化の機構にどのように影響するかは明らかでないが，少な
くとも光合成での CO2 の獲得方法や，それぞれの獲得方法に
依存する程度は種によって異なると考えられるため（Marconi 
et al. 2011），酸性化への応答も種特異的と考えられる。次に，
上述 3 分類群への酸性化の影響をそれぞれ紹介する。

表 1.  酸性化海水の石灰化海藻と非石灰化海藻への平均的な影響
                                              （Kroeker et al. 2013 より抜粋・改変）

反応 石灰化海藻 非石灰化海藻
生残 実験例不足 実験例不足

石灰化 有意差なし 実験例不足
成長 実験例不足 正の効果 -22%

光合成 負の効果 -28% 有意差なし
存在量 負の効果 -80% 有意差なし

緑藻サボテングサ属と褐藻ウミウチワ属
　サボテングサ属の複数種を用いて，水槽を使った同一条件
下で生育実験を行った研究の中で，とくに Price et al. (2011)
の実験対象種は，形態や石灰質含量の違いを考慮して選択
されている。この研究では，藻体の細胞間隙が広く，藻体
に占める炭酸カルシウム含量も 90％以上と多い Halimeda 
opuntia と，藻体の細胞間隙が狭く，炭酸カルシウム含量も
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81 ～ 87％と少ない H. taenicola を用い，2 週間の実験を行っ
た。その結果，海水中の CO2 濃度 946 ppm の酸性条件下で，
2 種とも藻体の実験前後の重量差にもとづく純石灰化率（成
長率に相当する）が，現在の海水の条件（コントロール条件，
440 ppm）よりも減少し，H. opuntia では初期重量よりマイ
ナスになった一方，H. taenicola ではほとんど差が見られな
かった。また，光合成の効率を示す電子伝達速度（rETR）は，
酸性条件下で H. opuntia では下がったが，H. taenicola では，
現在の海水の場合と変わらなかった。H. opuntia において，
水中の CO2 増加によって光合成の効率が下がった理由は，こ
の研究では明らかにできないが，CCM を持つ種だった場合，
CCM での炭酸水素イオンからの CO2 生成にはエネルギーを
必要とするため，より多くの CO2 があれば，CCM を経ず，
受動的に CO2 を利用し，結果として炭素固定の効率が下がる
可能性がある。そのため，H. opuntia は，成長の阻害とともに，
H. taenicola よりも大きい体積を占める石灰質の，溶解分を
上回る石灰化ができなかったと思われる。
　ウミウチワ属を用いた水槽での生育実験の報告はないが，
ウミウチワ属の温帯種 Padina pavonica と熱帯種 P. australis
について，浅い海底から CO2 が噴出している天然の酸性海
域（pH8.06 ～ 6.68）と近隣の対象区（pH8.17 ～ 8.31）に
自生している藻体の生育を比較した研究がある（Johnson et 
al. 2012）。この研究では，両種とも酸性海域では藻体の石灰
質量が減少したが，コドラート調査によると被度は増加した。
酸性海域ではウニの個体数も減少したため，被度の増加は，
ウニの摂餌圧の減少と増加した水中の CO2 による光合成の高
進のためといえる。
　海藻類が藻体に石灰質を沈着する利点は，藻体の強度を増
し，食害や穿孔から守ることや波当たりへの耐性を増すこと
などが挙げられる（Nelson 2009）。前述のサボテングサ属や
ウミウチワ属の実験例のように，海洋酸性化による石灰化の
阻害がこれらの分類群の生存にとって必ずしも致死的でなく
ても，光合成の効率や藻体の強度に影響を与え，成長率や死
亡率が変化することによって，環境への適応度が変化する可
能性がある。

紅藻サンゴモ類
　サンゴモ類への酸性化影響を調べた水槽での生育実験では，
生育場所の違いや石灰質の鉱物的な特徴から種間の反応の違
いが考察されている。タイドプールでは，生物の光合成や呼
吸によって，一日の CO2 濃度の変動が高い方で 1000 µatm

（文末の注参照）に達するため，生育するサンゴモ類は，す
でに高 CO2 条件に適応していることが水槽での生育実験か
ら示唆されている（Egilsdottir et al. 2013）。また，サンゴモ
類の高マグネシウム方解石中のマグネシウム含量（MgCO3

含 量 ） は 10 ～ 25 mol% で（Smith et al. 2012），MgCO3

を多く含むほど溶けやすい傾向がある（Morse et al. 2006, 
Andersson et al. 2008）。Noisette et al. (2013) では，生育場
所がそれぞれ異なる以下の 3 種，タイドプールの Corallina 

elongata，潮間帯下部の Lithophyllum incrustans，漸深帯
（水深 7 m）の Lithothamnion corallioides について，現在
（380 µatm）と酸性条件下（550 ～ 1000 µatm）で 1 ヶ月間
順応させてから以下の反応を調べた。明期 3 時間，暗期 3 時
間の酸素発生量をもとに算出した総酸素発生率は，酸性条件
下で，L. corallioides ではわずかに増加したが，残り 2 種で
は影響は見られなかった。石灰化により海水中から除かれた
炭酸イオン量をもとに算出した石灰化率は L. incrustans と L. 
corallioides では下がったが，C. elongata では目立った変化
は見られなかった。この研究では，タイドプールの種が他の
生育場所の種より酸性化に耐性があることは示されていない
が，石灰化率の違いについては，3 種の高マグネシウム方解
石のマグネシウム含量（MgCO3 の CaCO3 に対する mol% の
比率，mMg/Ca）が，C. elongata（0.17）では L. incrustans
と L. corallioides（0.20）より低く，C. elongata が比較的溶
解し難かった可能性を挙げている。
　Kato et al. (2014) で は， 潮 下 帯 の Lithophyllum 
kotschyanum と潮間帯下部の Hydrolithon samoense の 2 種
を用い，8 週間の生育を比較した。現在の条件（418 µatm）
では，成長率は L. kotschyanum の方が H. samoense より
高かったが，酸性条件下（1019 µatm）では 2 種とも低下
し，とくに L. kotschyanum の成長率が強く阻害された。H. 
samoense の方が酸性ストレスに耐性があることは，この種
が干出する浅い場所に生育できることと整合的であり，高マ
グネシウム方解石の MgCO3 含量が，L. kotschyanum で 22.2 
mol% と，H. samoense の 17.7 mol% より多いこととも一致
する。しかし，藻体の表層細胞の石灰質の減少率は 2 種とも
同様であり，必ずしもマグネシウム含量の多さが成長率の減
少の直接の原因とは言えない。生物由来のマグネシウム方解
石の溶けやすさには諸説あり，前述のようにマグネシウム含
量が多いほど溶けやすいことが示される一方，同じマグネシ
ウム含量でも結晶構造の乱れや不純物の混入により溶けやす
さが異なる可能性が指摘されている（Morse et al. 2006）。こ
れに関して，サンゴモ類のマグネシウム方解石の結晶構造は
亜科レベルで異なることが示唆され（Fragoso et al. 2010），
実際，L. kotschyanum と H. samoense はそれぞれ別の亜科
に属する。このように，鉱物的な面からもサンゴモ類の酸性
化への感受性は様々である。

海洋酸性化の研究データ集積
　上述のように，石灰化海藻だけを概観しても，海洋酸性化
の影響は種レベルで多様である。しかし，それぞれの論文で
用いられた実験条件や規模は様々であるため，異なる研究の
結果を直接比較することは難しい。そこで，海洋酸性化に
対する生物学的反応の研究データを Pangaea (http://www.
pangaea.de/) に収集することが進められている。収集される
データは，実験対象生物の種名，実験期間，酸性化影響の指
標とした対象（成長量，石灰化量，基礎生産量など）や単位，
実験で用いた炭酸系，塩分，水温などで，これら一連のデー
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タセットには，発表した論文とは別に，DOI（デジタルオブジェ
クト識別子）が付与され，自由に閲覧できる形で公開されている。

海洋酸性化研究と生物多様性
　今後の海洋酸性化研究は，複数の生物種を対象にした種間
関係の推測を行う研究，および，個々の生物種における影響
のメカニズムや環境適応能を解明する研究が進められていく
と思われるが，いずれの研究においても，現状での生物多様
性の知見の充実が必要である。石灰化海藻に限ったことでは
ないが，おもな地域での優占種や，分布特性などの生態情報
の蓄積，さらには，優占種の遺伝的多様性の情報も重要である。
近年では，環境ストレス耐性が，同種でも遺伝子型によって
異なることが指摘されているからである（Bellgrove 2013）。
これに加え，海藻類では一般に形態的な可塑性が高く，同定
が容易でない種もあるため，酸性化が個体に及ぼす影響のメ
カニズムを分子レベルで解明する際にも，種内の遺伝的多様
性は有用な情報になると思われる。そして，実験条件下での
影響の解釈には，天然の条件下での，季節的変動を含む成長
率や石灰化率の情報も欠かせないことは言うまでもない。
　最後に，筆者のもともとの専門は海藻類の分類学であるが，
縁があって海洋酸性化研究に関わり，実際に研究を進めたこ
とによって，石灰化海藻の基礎的な生物学的知見の重要性を
より強く感じるようになった。こうした知見が増えれば，よ
り正確な影響評価ができるのみならず，それぞれの分類群の
分類や種分化などの理解にも役立つと考えている。

（注）ppm（100 万分率）で表す CO2 濃度は，乾燥させた空
気に対する CO2 の存在比であり，CO2 の放出や吸収の量を
定量的に扱う場合には，濃度の単位を圧力の単位に変換する。
これを二酸化炭素分圧と呼び，µatm（100 万分の 1 気圧 ) で
表す。ただし，いずれの単位の場合も数値は大きくは変わら
ない。（参考：気象庁 http://www.data.jma.go.jp/kaiyou/db/
co2/knowledge/observation.html）
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