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研究成果の概要（和文）：浅海生態系では，水温，栄養塩濃度，光量などの外部環境が海草藻類や植物プランク
トンといった一次生産者の現存量や生産速度を決定するとともに（ボトムアップ効果），植食動物による植食
（トップダウン効果）にも強く影響を受ける．すなわち，大気－浅海生態系間のCO2ガス交換は，ボトムアップ
効果とともに植食者を鍵とする食物網構造によっても決定づけられると考えられる．したがって本研究では，一
次生産者の現存量と生産速度，そしてそそれらに影響を与える因子として植食動物に焦点を当て，現地調査と操
作実験により食物網構造とCO2ガス交換過程の関連性を検討した．

研究成果の概要（英文）：In shallow coastal ecosystems, the abundance and productivity of primary 
producers such as macrophytes and phytoplankton (bottom-up effects) are strongly influenced by 
environmental factors such as water temperature, nutrients, and light intensity, as well as by 
herbivores (top-down effects). Therefore, CO2 gas exchange between the atmosphere and shallow 
coastal ecosystems is also likely to be determined by the the food web structure, which is mainly 
shaped by the top-down effect, in addition to the bottom-up effect. In this study, we focused on 
herbivory as a factor influencing the abundance and productivity of primary producers, and 
investigated the relationship between food web structure and the CO2 gas exchange process through 
field surveys and manipulative experiments.

研究分野：沿岸における生態学，物質循環，環境工学

キーワード： 二酸化炭素　一次生産者　植食動物　生態系サービス　トップダウン効果

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
学術的には，食物網構造という生態学の中心的課題と，大気－生態系間CO2ガス交換という気候科学あるいは生
物地球化学分野の重要プロセスとのリンクを「炭素のストックとフロー」という共通のプロセスから見直し，統
一的な理解につなげる新たな学術分野の創出が期待される．社会的には，「CO2吸収や炭素貯留機能が高い生態
系は，生産された有機物が難分解・難利用性で，上位栄養段階の動物消費者へのエネルギーや炭素フローが少な
くなるのではないか」といった生態系サービスのトレードオフ効果や，「植食者の調整（磯焼け対策）による漁
業生産の改善がCO2吸収にもつながる」といったシナジー効果についての展開が期待される．

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
海洋が大気中の CO2を正味で吸収していることはよく知られているが，この事実は外洋や陸
棚のみが対象範囲であり，IPCC AR5（2013）の推計に河口・浅海（以降浅海域と略す）は含ま
れていない．これは，浅海域が複雑な場であり，多くの要因により状態が時空間的に大きく変化
し解析が困難で，計測技術も制約され，外洋や陸棚と比較して知見が乏しいためである．数少な
い研究例によると，浅海域は陸域からの負荷の影響を受けるため，有機物の分解や呼吸が卓越す
る CO2の排出源であるとされていた（例えば Regnier et al. 2013）． 
しかしながら，応募者らは「浅海域でも条件次第で CO2を正味で吸収する場となり得る」と
いう通説とは異なる仮説を立て，その検証をすすめてきた．その結果，海草場が年間収支で大気
中 CO2の吸収源となり得ることを，世界で初めて実証した（Tokoro et al. Glob. Change Biol. 
2014）．そして，吸収源の条件として，生態系全体の光合成量から呼吸分解量を差し引くことで
求められる生態系純生産量（NEP）が正の値であることを提示した． 
以上の研究から，新たな研究課題がみえてきた．すなわち，NEPが大きく大気中 CO2の吸収
源になりやすいシステムの特徴は，（１）一次生産者の現存量が多い，（２）現存量当たりの生産
速度が速い，そして（３）生産された有機物もしくは流入有機物の呼吸分解による CO2への再
回帰が少ない（消費者や分解者による利用性が低い）と一般的に理解できる．浅海生態系では，
水温，栄養塩濃度，光量などの外部環境が大型植生や植物プランクトンといった一次生産者の現
存量や生産速度を決定するとともに（ボトムアップ効果），植食動物による植食（トップダウン
効果）といった栄養カスケードによっても，一次生産者の現存量や生産速度は強く影響を受ける．
したがって，大気－浅海生態系間の CO2ガス交換は，ボトムアップ効果とともに植食者を鍵と
する食物網構造によっても決定づけられることを予見させる．しかしながら，学術分野が大きく
異なることがギャップとなっているためか，CO2 交換過程と食物網構造とを結びつけた既往研
究は見当たらず，生態系内の炭素貯留量と食物網構造との関係を論じた研究が数例あるのみに
とどまっている（Wilmers et al. 2012; Atwood et al. 2015）． 
 
２．研究の目的 
 一連の研究で得られた結果と課題をふまえると，「浅海生態系における大気との CO2ガス交換
を規定する要因として，食物網構造が鍵となりうる」という仮説は妥当であると考えられる．し
たがって本研究では，一次生産者の現存量と生産速度に影響を与える因子として植食動物（トッ
プダウン効果）に焦点を当て，現地調査と操作実験により食物網構造と CO2ガス交換過程の関
連性を実証する．そして，浅海域における望ましい炭素循環像に迫るため，「炭素のストックと
フロー」という共通の過程から食物網構造と CO2ガス交換過程を統一的に理解する新たな環境
学分野の基盤創出を目的とする． 
 
３．研究の方法 
①大型海藻藻場おける炭素循環の実測と植食動物の影響 
 大型海藻藻場の CO2ガス交換とそれに寄与する水中の炭素フローの関係性について，山口県
平郡島のガラモ場において現地調査を実施した．対象となるガラモ場とその周辺海域で表層海
水を採取し，炭酸系成分（溶存無機炭素，DIC；アルカリ度，TA），溶存有機炭素（DOC）の分
析を行った．大型海藻の DIC，TA，DOCの代謝速度はフィールドバッグ法（図１）によって計
測し，これらパラメータの時間変化から光合成速度，呼吸速度，群集純生産速度（NCP），石灰
化速度，DOC放出速度を計算した．大型海藻の代謝パラメータと現場の各態炭素濃度変化を用
いてマスバランスモデルにより，対象藻場の炭素収支と CO2ガス交換量を定量化した．また，
大型海藻から採取した DOCを生物分解実験に供することで，難分解性 DOCを推定した． 

 
植食動物が大型海藻藻場の炭素循環に与える影響について検証するために，2019 年 9 月か
ら 2020年 1月にかけて現場操作実験を実施した．植食動物として全国的に認知されているアイ
ゴを用いて実験した．天然のガラモ場にケージを設置し，（A）アイゴ無区，（B）天然アイゴ加
入区，（C）アイゴ放流区，（D）コントロール区の 4実験区を設けた（図２）．天然環境のアイゴ
の活動が低下する 12月にアイゴをケージから取り出した．9月，10月，12月，1月に各ケージ

図１ 大型海藻の代謝を計測
するためのフィールドバッグ
実験の様子．明暗両条件の代謝
を計測するために透明バッグ
(a)と黒色バッグ (b)を設置し
た． 

 



内の海藻の被度，バイオマス，株数，
平均藻長の計測を実施し，アイゴに
よる食害が海藻に与える影響をモ
ニターした．また，12月，1月には
各ケージにプラスチックバッグを
被せ，内部の藻場の炭素代謝を計測
した（図２）．実験開始時と 12月に
アイゴを捕獲し，体長・体重を計測
するとともに，筋肉の安定同位体分
析を実施して，実験中の餌料の推定
を行った． 
 
②植食動物が海草藻場の有機炭素
貯留機能へ及ぼす影響 
 典型的な植食動物には，大型海洋
脊椎動物（哺乳類、爬虫類）も存在
する．中でも，気候変動と保護活動
の影響によりアオウミガメの個体
数が近年増加に転じ，海草藻場への
植食圧が高まっていることが各地

で報告されている（Okuyama et al. 2020）．亜熱帯海草藻場において CO2吸収能が高いウミシ
ョウブはアオウミガメに選択的に摂食され，分布北限となる石垣島においても 2018年以降に植
食圧が増大している（環境省 2023）．そこで，アオウミガメの植食圧によるウミショウブ CO2吸
収量の変化を定量化するために，植食圧により地上部が消失した吹通川河口のウミショウブ藻
場にアオウミガメの侵入を防ぐ 1.2 m×1.2 m（高さ 1 m）の防護ケージ 2基を 2022年 3月に
設置し，ケージ内とケージ外対照区（食害区）でのウミショウブの成長速度と現存量の変化を観
測した． 
 
③忌避物質の蓄積特性と被食・分解に与える影響 
 陸上高等植物の環境応答について多くの先行研究が報告されており，窒素負荷に対する植物
の応答として成長（窒素含量およびクロロフィル含量）と防御（構造性物質おおびフェノール性
忌避物質等）にトレードオフがはたらくことが広く知られている．本実験では海草類アマモ
（Zostera marina）の成長や防御が窒素負荷の影響を受けることで，最終的な分解速度（≒アマ
モ場による炭素貯留量）も変化するとの仮説を立て，以下の一連の実験を通じて検証した． 
実験 I：窒素供給環境が異なると予想される北海道厚岸湾（AK）および厚岸湖（CL・CK）の
アマモを実験対象として，窒素供給量等の環境の違いが上記に述べた成長と防御に関わる
アマモの体内成分に与える影響について実測による評価を行った． 
実験 II：藻場から流出した藻体が辿り着く代表的な海洋環境条件として，堆積物中（嫌気的・
高栄養・攪乱なし），外洋表層（好気的・貧栄養・攪乱あり），中深層（好気的・高栄養・攪
乱あり）が想定される．これらの現場環境を再現したボトル内にて 60日間培養することに
より，アマモの生育する環境条件の違いがもたらしたアマモの体内成分の違いが、微生物に
よる草体の分解特性に与える影響について考察した． 

 
４．研究成果 
①大型海藻藻場おける炭素循環の実測と植食動物の影響 
 大型海藻の炭素代謝と海水交換による横方向の炭素輸送が藻場内外の CO2ガス交換に寄与し
ていることが示された（Watanabe et al., 2020）．大型海藻の高い NCPと DOC放出によって，
藻場表層水は低 CO2分圧かつ高 DOC 濃度の水となる．これが海水交換によって効率的に藻場
から沖合へと輸送されていた（図３）．藻場から輸送された表層水は沖合水の CO2分圧を下げ，
CO2吸収域が藻場から外へと拡大していくことを示している． 
 平郡島ガラモ場の NCP（302–1378 mmol C m−2 d−1）に対して，6 %–35 %の炭素は DOC（96–
125 mmol C m−2 d−1）として沖合域に輸送されていた．DOCの生物分解実験の結果からは 56–
78%が年スケールで分解されない難分解性 DOCであると計算され，ここからガラモ場 NCPの
うち 5%–20%が難分解性 DOCとして系外に輸送されると推定された（図３）． 
 大型海藻藻場は比較的波当りが良い場所を好むというその立地条件から，海水交換によって
CO2吸収源が藻場の周辺に拡大していくことが分かった．また，CNPのうちかなりの割合を難
分解性 DOCとして沖合域に輸送している可能性が示唆された．こうしたプロセスが大型海藻に
よる炭素貯留において重要であると考えられる． 
実験に供した飼育アイゴの肥満度は実験区へ導入した 9月時点では平均 10.9と低かったが，

12月時点では平均 14.4と増加し，天然アイゴと同水準になった．このことからアイゴはケージ
内で十分に摂餌を行っていると考えられた．一方，被度やバイオマス，株数などに対する植食者
の明瞭な影響は見られなかった．海藻バイオマスを顕著に減少させるほどの摂餌圧にはなって 

図２ アイゴ食害操作実験の様子 



 
いなかった可能性がある． 
 各実験区内の海藻重量当たりNCPについて 12月と 1月で逆の傾向が見られた．12月は天然
アイゴ区，アイゴ有区で NCPが小さい傾向が見られたが，1月では逆に若干高かった．12月ま
ではアイゴがケージ内にいたため，食害による影響でNCPが下がっていた可能性がある．一方，
1月は食害の影響がない時期であるため，これまでの食害から解放され補償成長により NCPが
アイゴ無し区と同程度になっていた可能性がある．こうした食物網–海藻炭素動態の複雑な関係
についてより詳細な検証が今後必要である． 
 
②植食動物が海草藻場の有機炭素貯留機能へ及ぼす影響 
ケージを設置した 2022年 3月以降アオウミガメの植食は恒常的に生じているらしく，植食を
受けた後，地上部が再成長して伸長したとたんに再度植食されており，ウミショウブ草丈（㎝）
は常に短い状態に維持されていた（図４）．ケージ区の個体はアオウミガメの植食を回避して順
調に成長を続け、3か月後にはケージ区と対照区で明瞭な草丈の差が生まれ、最大草丈に達する
9月（6か月後）にはケージ区内は食害を受けていないウミショウブと同じ草丈に達した．とこ
ろが，2023年 3月（12か月後）の観測時にはケージ区内のウミショウブも植食を受けており，
ケージ内の草丈もケージ外と同等の長さになっていた．おそらくアオウミガメがケージに慣れ
てしまい，特に小型の個体がケージ内へ侵入し植食したと考えられた。 
単位面積当たりのウミショウブ現存量（地上部＋地下部）はケージ設置により 6 か月でアオ
ウミガメの植食圧を受ける以前の 2010年の状態にまで回復し，時には 2010年を超える現存量
となったことが明らかになった．アオウミガメの植食圧により減少したウミショウブ現存量を
平均値で単純算定した場合，約 1,300 gDW/m2の損失となる．ケージ区と対照区それぞれの最大
値間での差では約 2,200 gDW/m2，最小値間での差では約約 450 gDW/m2と見積もられた．これ
らの現存量差を CO2貯留量として換算すると，平均値間の差では 4.89 tCO2/ha，最大値間の差
では 8.28 tCO2/ha，最小値間の差では 1.69 tCO2/haと算定される．2010年時の最大現存量で
は平均値で 1,200 gDW/m2であるため，植食されない場合の CO2貯留量は 4.52 tCO2/haと算定
される．つまり，アオウミガメの植食によりウミショウブの常時の CO2貯留量以上の CO2排出
を引き起こす可能性を示していると考えられる． 
海草類の CO2貯留プロセスのうち地上部草体からの DOC 放出について，ケージ外のアオウ
ミガメに地上部を植食されたウミショウブ個体とケージ内の植食から逃れた個体間で比較した．
その結果，ケージ内個体では光合成量が増加し DOC放出が少ない一方，ケージ外個体では光合
成量が減少し DOC放出が増えていた．ケージ内個体では有機炭素を草体に取り込む傾向にシフ
トし，ケージ外個体は草体の有機炭素を放出する傾向にシフトしたことを意味する．このような
DOC 放出は地下部の
貯留成分を減少させ
るなどさらなる CO2

貯留の消失を引き起
こす要素となりうる．
つまり現存量変化だ
けでなく，各貯留プロ
セスの残存率も変化
する可能性がある．ア
オウミガメの植食に
よるウミショウブ
CO2 貯留への影響の
解明には，このような
CO2 貯留プロセス別
の影響を把握するこ
とも必要である． 

 
 

図３ 現場観測とマ
スバランスモデルに
よって推定された平
郡島ガラモ場におけ
る炭素収支． 

図４ ウミショウブ現存量（地上部＋地下部）の時空間変異 



 
③ 忌避物質の蓄積特
性と被食・分解に与え
る影響  
実験 I：窒素負荷が大
きい場所ではアマモ葉
中の総フェノールおよ
び縮合タンニンの含有
量は少なくなる関係を
示す事例が確認された．
セルロースに関しては
窒素負荷による影響は
見られず，物理攪乱や
生活史の違いが影響す
る可能性が考えられる． 
実験 II：60日の培養
におけるアマモの残存
率は窒素負荷の強い地
点の試料ほど低下し，
環境条件は嫌気的条件
よりも好気的条件にお
いて，低栄養条件より

も高栄養条件にて残存率は低下した．他の実験結果から，窒素負荷の違いはアマモの窒素含量や
フェノール性忌避物質等の難分解性有機物の含有量に影響し，窒素負荷の強い場所ではアマモ
の分解量が大きくなる傾向にあるため，炭素貯留効果は小さくなると考えられる． 
上述した実験Ⅰ～IIより，陸上高等植物と同様にアマモは窒素負荷に対して環境応答を示し，
窒素供給環境の違いは葉中の窒素含有率および難分解性有機物量に反映されることで，分解特
性にも影響を及ぼすことが明らかとなった．日本の内湾海域は，平均海水温，集水域からの栄養
塩負荷量，海域地形に起因する海水交換量が大きく異なる．本研究の結果より，海草類・海藻類
の分解特性は個々の海域ごとに大きく異なることが想定され，さらには沿岸域の海流や海底地
形の違いから，流出した藻体が湾内部の海底下に蓄積されやすいか，外洋域の中深層域に速やか
に移行されるかによっても異なると考えられる．今後ブルーカーボンの活用が本格化していく
中で，一定面積当たりの炭素貯留機能を最大限まで引き上げた藻場を造成することは 1 つの観
点であるが，その造成地点の選定に際して検討される環境条件として窒素供給環境は重要な要
素の 1つであり，本研究の成果はその評価基準に寄与する知見であると考えられる． 
以下に本研究成果を簡潔にまとめる． 
（1）海藻藻場（ガラモ場）の存在により，大気中 CO2吸収源としての機能が強化された．その
メカニズムとして，海藻が生産した DOCの一部が難分解化あるいは藻場外に輸送されるこ
とにより，海洋中での炭素貯留量が増加することが明らかとなった． 

（2）ガラモ場における植食動物（アイゴ）の囲い込み実験からは，植食動物により NCP が抑
制されるが，植食の影響から解放されるとむしろ補償成長によりNCPが高まる可能性が示
された． 

（3）植食動物（アオウミガメ）の排除実験からは，植食動物により海草内への炭素貯留量が減
少し，吸収源から排出源になってしまうほどの効果をもたらす可能性が示された． 

（4）アマモの分解実験からは，窒素負荷の弱い地点，嫌気条件，低栄養条件ほど有機炭素の残
存率（炭素貯留効果）高まった．このことから，炭素貯留効果を高める環境条件として窒素
供給環境が重要な要素の 1つであることが示された． 

図５ 窒素負荷の異なる地点毎に採取したアマモの環境条件別の残

存率 
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