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大型有孔虫の炭酸塩生産力

藤田和彦オ

CarbonateproductivityoflargerfOraminifera;areview

FUJITAKazIIhiko

Abstract

LargerfOraminiferaisoneofthemost importantcarbonatepro(lucersmshallow-water, low-latimdereel

environments inthepresentdayaswellasthegeologicalpast. Onaglobalscale, I･eefibraminiferaproduce43

milliontonsofcal･bonateperyearThisvalllel･epresentsabout l%oftheglobaloceancarbonateproductionand

approximately5%oftheglobal l･eefcarbonateproduction.EightypercentofthereefibI･aminiferalcarbonateis

estimatedtobeproducedbylargerfOraminifbra・Thecal･bonateproductionrateofreeffbraminifel･alassemblages

ismtherangeofl2-28009CaCO3/m2/yr,dependingonthereefenvironmentconsidel･edTypicalcarbonate

productivityofmodemlaI･gel･ fbraminiferalspeciesrangesfiom50to600gCaCO2/m2/yr,withexceptional l･ate

aboveonekgCaCO3/m2/yr.However,sevel･alofthepreviousestimateswereobtaine(lundel･someassumptions

aswellas thelackofempiricalevidence. Thel･efOre,additionaldatabasedonecologicalandpaleoecological

smdiesarenecessarytoreassessthecolltributionoflargel･fbraminifbl･atoreefcarbonatepl･oductiononglobaland

regionalscales.
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1 ．大型有孔虫とはどういう生き物か？

大型有孔虫とは，原生生物有孔虫類の中で殻の直径

または体積が比較的大きい有孔虫の総称である． しか

し，どの程度大きければ大型有孔虫に属するのかとい

う明確な定義はなく，おおよそ殻の体猿が3mnl3以上

(Ross,1979) ,あるいは殻の直径が1nⅢ以上に達する

ものが大型有孔虫に含められている． また，大型有孔

虫という総称は，分類学上の定義とも無関係なため，

様々な分類群の有孔虫がこのグループに含まれる現

在記載されている300科以上もの化石および現世の有

孔虫のうち(LoeblichandTappan,1990),25科が大型

有孔虫に属する(Ross, 1979).地質時代における主要な

大型有孔虫としては，古生代のフズリナ類 (Fusu-

linma)や古第三紀のカヘイイシ(ﾉVi""加Z""s)などが

挙げられる． また現世の低緯度浅海域には，ホシズナ

(azc"ﾉqapsiw(z),タイヨウノスナ(Ca"”伽α),ゼニイシ

(Mtz"""om),さらに現世有孔虫で最大のサイクロク

リペウス(C)'dbc/""s)などが棲息している(図l)

このように大型有孔虫は従来寄せ集めのグループで

あったが, 1970年代に入り，現世の大型有孔虫のほと

んどが細胞内で微細藻類と共生関係を維持していると

いう共通の特徴をもつことが明らかにされた(Lee"

αﾉ.,1979;Leutenegger,1984)これらの有孔虫は，微細

藻類と細胞内共生することによって, (1)共生藻の光

合成からのエネルギー供給， (2)共生藻による有孔虫

の代謝物の吸収， (3)共生藻の光合成による石灰化の

促進といった利益を得ている(Hallock, 1999) .このよ

うな利益が得られる微細藻類との共生は.太陽光が豊

富で栄養に乏しい比較的安定した海洋環境，つまりサ

ンゴ礁海域のような環境で非常に有利な戦略であると

考えられている(Hallock, 1981a)そして，ゆっくりと

大きく成長する，いわゆるK戦略もこのような環境に

適した戦略である(Hallock,1985) おそらく地質時代

に巨大化した有孔虫群も独自の系統で共生藻を獲得し
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ちの80%以上力割?”〃““"α属という大型有孔虫から

構成されている(Muller,1976) .沖縄に広がるサンゴ

礁（裾礁）と砂浜では, 1-21nm径のサンゴ礁堆積物中

に，“"α"“属が40％以下,B"czzIQapsj"α属が30%以

下の割合で含まれている(Yamanouchi,1988,1993).

ざらに，熱帯太平洋に分布する環礁島の陸域(干出部）

と砂浜では， 05－2mm径の堆積物の35-50%が有孔虫

殻によって構成されている(Ebrahim,2000) . このよ

うに有孔虫，特に大型有孔虫の遺骸殻は主に砂粒径堆

積物で形成されている環礁島・砂浜・砂洲の維持とい

った地域的な規模においても重要な貢献をしている

(Yamano"",2000)

サンゴ礁堆積物中の大型有孔虫群集礁原の粗粒砂径堆讃

物中にはホシズナ(Baculogypsina図中矢印の印タイ
ヨウノスナ(Ca/car/na:図中矢印のC) .ゼニイシ

(Majp/nopora:図中矢印のM)の遺骸殻が豊富に含まれ
ているスケールは加川．

図1 3.大型有孔虫の年間炭酸塩生産量とその見積もり方法

これまで大型有孔虫の炭酸塩生産量に関しては，大

きく種個体群と群集の2つのレベルで見積もられてき

た． まず，種個体群レベルでは, Hallock""(1986)

によってそれまでの研究成果がまとめられており，大

型有孔虫各種の炭酸塩生産量は一般に50-600gCaCO,,

/mg/yl･の範囲にあることが明らかにされている（表

l ) . これは，海草藻場，礁湖，礁嶺，礁斜面といっ

たサンゴ礁海域における環境の違いに関係なくこの範

囲に含まれる．しかし，例外的な値も報告されており，

礁嶺付近の芝生状海藻に密集して棲息するCaﾉ“""α

評“蛾““は約2000gCaCO3/m2/yrの炭酸塩殻を生産

する (Hallock, 1981b) . また，サンゴ礁の礁池に特徴

的なM"噌淘"伽γ‘た“α〃"""sisは， しばしば海藻に

密集して付着生活しているのが観察され，その生産量

は約5000gcaco:,/m:/yrと見積もられている(Fujita"

"/・’2000) そのほか，同じ有孔虫種でも緯度により

生産量に違いがみられ，例えば礁原に棲息する

A"”ﾉ"sj""α/ol)i/"'αの生産量は．パラオでは約300g

CaCO3/m2/yrであるが，ハワイでは約100gCaCO:,/mg

/y1.である． これは主に本種の寿命がパラオでは約4

ケ月に対して，ハワイでは約1年と，緯度によって異

なるためと考えられている(Hallockei", 1986) . こ

のように種個体群レベルの炭酸塩生産量は，主として

棲息密度の大小に影響を受け，次いで生活史（寿命

成長率・死亡率・産クローン数など）の違いに影響を

受ける(Hallock"",1986) .

この極個体群レベルの炭酸塩生産量を見積もるため

には、大きく三通りの方法がある（表2） 一つは成

長量逐次計算法とI1平ばれる方法であり，個体群を構成

する全ての個体の期間内における成長増加量を合計し

て、総生産量を見積もる方法である（例えば, Sakai

andNishihira,1981).二つめは，死亡量累計法と呼ば

れる方法で，調査期間中に死亡して遺骸殻として作り

出される炭酸塩殻の重量を合計し、総生産量を見積も

たことをきっかけとして低緯度礁海域で巨大化を成

し遂げたと推測されている(LeeandHallock, 1987)

2．現在のサンゴ礁生態系における大型有孔虫の貢献

大型有孔虫は，地質時代を通じて礁性石灰岩など低

緯度浅海堆稜相に多産することから，低緯度浅海域の

示相化石および示準化石として重要な地質学的役割を

果たしているまた.その豊富に産出する大きな殻の存

在は,地質時代を通じて礁海域の炭酸塩生産，さらには

炭素循環にも重要な貢献をしていることを示唆する．

現在のサンゴ礁生態系において，大型有孔虫は造礁

サンゴ石灰藻類に次いで3番目の炭酸塩生産力をも

つと考えられている(Hallock,1981b).Langer""/.

(1997）による地球規模の推定によると，有孔虫類は

サンゴ礁における炭酸塩生産（年間9"t)の4.8%.

全海洋における炭酸塩生産の0.76％を担っていると見

積もられている．その総生産量は年間4300万tCaCO｡

であり．有孔虫の個体数に換算すると約86×10'鼠個体

が毎年生産されることになる． また，最終的にサンゴ

礁堆積物として堆積する量，つまり純生産量は年間

3400万tCaCO3と見積もられている． さらに， これら

の量の約80％が大型有孔虫の生産によると推定されて

いる(Lange,･〃α/.. 1997).

また，大型有孔虫の遺骸殻は砂粒径のサンゴ礁堆積

物の主要構成分であり，特に粗粒砂サイズ(0.5-2mm)

中に多く含まれている． グレートバリアリーフでは，

サンゴ礁堆積物全体の|0-15%が有孔虫起源であると

見積もられている(MaXwell, 1968) .美しい砂浜が観

光資源の一つとなっているハワイでは．海浜堆積物の

約1/4が有孔虫の遺骸殻から構成されており，そのう
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表1 大型有孔虫の炭酸塩牛産景に関するこれまでの研究成果
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の生産量を評価することが，今後種個体群レベルの生

産量をより高い精度で見積もるための課題であろう

種個体群レベルで炭酸塩生産量を見積もる三つめの

方法は，簡便法と呼ばれる方法で，できる限り最小限

の情報で簡単に総生産量を見積もるための方法であ

る例えばMuller (1976) ｣PHarney〃α/6 (1999)では，

MulleI． (1974)によって明らかにされたA”ﾉ"S"""

の詳細な生活史情報を基にして1個体当たりの炭酸塩

生産量を算出し，それに生産量を求めたい地点の棲息

密度を乗じて大まかな生産量を見積もる方法を提案し

た． また, Zohary〃αI (1980)¥LutzeandWefer

(1980)は，世代や季節によって棲息密度が変わるこ

とから，年間の平均密度に個体の平均重量と年間回転

率（世代交代の回数）を乗じて，大型有孔虫の生産量

を見積もった． これらの方法は，長期的な観測データ

が存在しない場合やより大きな空間スケールにおける

生産量の変動を推定したいときには便利であるが，値

はあくまで平均値であり，正確な値を求めることがで

る方法である（例えば,Muller,1974;Hallock,1981b) .

上記二つの方法には，個体群の棲息密度やサイズ頻度

分布の時間変動に関する情報に加えて，種の生存曲線

や殻の直径と重量との関係式が必要となる したがっ

て， 1年以上の長期的な定点観測による各有孔虫の生

活史の理解が不可欠であるが，得られた値は生態学的

な根拠に基づいた見積もりとなる． しかしながら，有

孔虫は一般にパッチ状分布を示すことから，時間的な

変化だけでなく空間的な変化も評価することが重要で

ある． また， これらの見積もり方法には，幼生個体

(約500/4m以下の個体）による生産量が含まれていな

い場合がある(Hallock,1981b;Hallock""J., 1986) .

これは, 500"m以下の個体では，棲息密度を正確に

計数することが困難なためである． しかし，大型有孔

虫は一般に幼生時期に死亡率が高いことが知られてお

り (Hallock, 1985),幼生時期の死亡率を考慮すると

炭酸塩生産量の見積もりが倍近くになるという結果も

報告されているため(Hallocke/"ﾉ. , 1986),幼生時期
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表2大型有孔虫の炭酸塩牛産最を見積もるための式

ReferenceEquation

Productionestimatebygrowthincrements

P=ZdW, SakaiandNishihira(1981)

Productionestimateiromsize-specificmortalityandmassweights

P=Z(ZN4:D'ﾉWi

P=ZZI(N"N"1.,)(W,,9-WI)/21C

P=Z(DIWi)

P=J{D(r)xW(r))di

Muller(1974)

Hallock(1981b)

HallockeraL (1986),Fujitaetaﾉ. (2000)

liyuetal(1991)

Shoit-cutmethodsfOrproductionestimate

P★=Nx3．4X10．5

P=NaduaXW…mx(turnoverrate)

P=Nm…XWm…x(tumove｢｢ate)xC

P=(accumulationrate)x(carbonatesedimentdensity)x(%胸麺ms)

P､%!｡…)/100x(600orl20)

P=(%,…s)/100X{(Wimams)/(40000r800)]X(40000r800)

Muller(1976),Harneyelal (1999)

LutzeandWefer(1980)

ZoharyefaL(1980)

TudhopeandScoffin(1988)

LangerefaA (1997)

LangeretaA (1997)

★aDDlicableonlvforthedenusAmDhjsfeoma

主に成長量逐次計算法死亡量累計法簡便法の3つの方法に区分される．Ⅳ；棲息密度［/m尋]，M1 ：サイズクラスノの時間rにお
ける個体数[/m2]，Ⅳ-g. r- J :サイズクラスiの集団が時間rからt+1の間に成長して上位の各サイズクラスiナgに移動した個体数
[/m2]. ハ↓dull :成体の棲息密度[/m21 /M""" :平均棲息密度[/m2]. D, :サイズクラスノの死亡率または死亡個体数[%Or/m2/yr].
D(0:時間fにおける死亡個体数[/m2]、 4W, :一定期間内における個体/の重量増加分[mg].W(f) ;時間rにおける個体の重量

[mg].W, ;サイズクラスノの殻重量[mgCaCO3]，W, ., :サイズクラスi十gの殻重量[mgCaCO3]. し1":成体の平均殻重量
[mgCaCO31レI<"…:各有孔虫種の平均殻重量[mgCaCO3]、 しM.|…：有孔虫の一般的な殻重量(=0.5) [mgCaCO3]， tumover
rate:年間の世代交代の回数[/yr],accumulationrate堆種速度[m/kyrlcarbonatesedimentdensity:炭酸塩堆積物の密度[g
CaCO,/cm3],%,.,…：堆積物中の有孔虫含有率[%],C:係数．

となる． したがって，群集を構成するさまざまな種の

生活史が明らかでない限り，値に不確定要素が多く含

まれることになる．

二つめは，堆積速度，堆積物の密度，堆積物中の有

孔虫含有量（率）から見積もる方法であり， これはこ

れまでの見積もり方法とは異なり純生産量が求められ

る(TudllopeandScoffin, 1988) . 当然，堆積速度，堆

積物の構成成分，炭酸塩堆積物中の有孔虫含有率に関

するデータが必要となる． また，求められる値は純生

産量なので総生産量とは異なり，有孔虫による生産が

最終的にどのくらい炭素の固定に寄与しているのかを

見積もることができる． この方法は，今後大きな時空

間スケールで有孔虫の生産量を検討する場合にもっと

使用されるべきであろう．

三つめは, Langer"αﾉ． (1997)によって提案され

た簡便法である． これは， ざまざまな海域で報告され

ている堆積物中の有孔虫含有率(％)を用いて世界各地

の大まかな生産量を見積もり、地球規模で比較しよう

きない． また，たとえこのような簡便法を利用する場

合でも，できるかぎり個体群に関する長期的な時間変

動の情報を基に，平均値を求めることが望ましい．

次に大型有孔虫の群集レベルにおける炭酸塩生産量

に関しては，種個体群レベルの報告例よりも多くはな

いが, 12-2800gCaCO3/m2/yrの範囲にあり，かなり

のバラつきが認められる(Hallock,1981b;Langere/",

1997) . この範囲は，サンゴ礁海域の中でも考慮する

環境によって異なり，礁原や礁斜面では30-1000Q

CaCO3/m2/yr,礁湖では1.2-120gCaCO3/m2/yrである

ことが報告されている．

群集レベルの炭酸塩生産量は，大きく三つの方法に

よって見積もられている（表2）． まず一つは，種個

体群レベルで見積もられた各有孔虫種の生産量を合計

して，求めたい地点の有孔虫群集の炭酸塩生産量を求

める方法である(Hallock, 1981b;井龍ほか, 1991) .

前述のとおり，各有孔虫種の生産量を見積もるために

は，長期的な観測に基づく生活史の詳細な理解が必要
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という試みである． しかしながら， この見積もり方法

には， (1)総生産量なのか純生産量なのかはっきりし

ない， (2)式自体が理論的根拠に乏しい， (3)既存の研

究結果に基づき，式に上限（礁原では6009,礁湖では

1209)が設けられており，例外的な値は出ないように

なっている， (4)殻重量は全ての有孔虫で一定に設定

されている，などの問題点がある．例えば，礁原のよ

うな環境では，上限を既存の研究結果に基づき6009に

設定し，検討したい地点における堆積物中の有孔虫含

有率が100％であれば6009の生産量と算出される．つ

まり, 1%の有孔虫含有率は6gCaCO3/m2/yrの生産量

に相当する． しかし， これには堆積物中の有孔虫含有

率と実際の有孔虫による生産量との間に高い正の相関

関係が成り立っているという前提条件が必要となる

が, Langer"". (1997)ではそれについては全く検

討していない． また，礁原の600gという上限は

Hallock""I. (1986)によって報告された種個体群レ

ベルの典型的な炭酸塩生産量の上限を採用していると

考えられるが，礁湖における1209という上限に関して

は． どのように設定したのか全く不明である．

院・比較社会文化研究院環境変動部門地球変動講座）

には，初稿を読んでいただき，有益なコメントを頂い

た．以上の方々に深く感謝の意を申し上げます．

文献

Ebrahim,M.T・ (2000) Impactofanthropogenic

eilvironmentalchangesonlargel･fbraminifera,Tal･awa

Atoll,Kil･ibati,SouthPacific InE""が0〃ﾁ"“〃〃

M7c7”α"0"io/"y,105-119,KluwerAcademic/Plenum

Publishers,NewYork.

Fujita,K.,Nishi,H. andSaito,T, (2000) Population

dynamlcs of Ma増i""0γα 〃""""""2"sis

Gudmundsson(Fomminiibra:Soritidae) intheRyukyll

Islands, thesllbtropicalnorthweStPacificMtz"7"

MY"""""0/qg)ﾉ,38,267-284.

Hallock,P. (1981a)Algal symbiosis: amathematical

analysisM"'j"CB加ﾉngy,62,249-255.

Hallock,P.(1981b)Productionofcarbonatesedimentsby

selectedlargebenthicfbraminiferaontwoPacificcoral

ree角.〃z""αノヅ艶"”"""γ〃"0ﾉ噸y,51,467-474.

Hallock,P. (1984)Distriblltionofselectedspeciesof

livingalgal symbiont-bearmgfol･aminiferaon two

Pacificcoral reefS.〃"〃αノヅ助γ""伽娩γαjRcs"うむ〃，

14,250-261.

HalIock,P（1985）WhyarelaI･geI･Forammiferalarge？

RzI206iolqgy,ll,195-208.

Hallock,P. (1999) Symbiont-bearmgforaminifera. In

M0‘”郷励γα""仰沈γα, 123-139,Kluwel･Academic

Pllblishers,Dordrecht.

Hallock,P.,Cottey,T.L.,Forward,L.BandHalas,J.

(1986)PopulatioI1biologyandsedimentproductionof

Aγc"""s""g"ﾉ""S(FoI･aminiferida) inLargoSound,

FIol･ida.ﾉb"""ﾉ〆励”"f加娩γ"IRes""ﾉ1, 16, 1-8.

Harney,JN. ,Hallock,P,Fletchel･,CH, III and

Richmond,BM(1999) Stan(lingcropandsediment

productionofreef-dwellingforaminifel･aonO､ahu,

Hawai､1.Rzci/IcSじ""ce,53,61-73

井龍康文・中森亨・鈴木淳・阿部理(1991)琉

球列島石垣島のサンゴ礁生態系における有機炭素お

よび無機炭素の生産． 月刊海洋， 23, 759-771．

Langer,M.R.,Silk,M､T.andLipps,JH. (1997)Global

oceancarbonateandcarbondioxideproduction: therole

ofreeffbraminifもra.〃"抑αノヅFb"？"加娩""IRese"cIz,

27,271-277

Lee,JJandHallock,P. (1987)Algalsymbiosisasthe

drivingfOl･ce intheevolutionof largerforaminifera.

A""""Is,JV@"yb戒A"""〃〃Scie"",503,330-347.

Lee,JJ.,McEnel･y,ME.,Kahn､E.G.andSchuster,FL.
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積し，現在の地球規模における大型有孔虫の貢献度を

再評価する必要があるだろうそして，その現世にお

ける手法を化石記録へ適用して，地質時代における大

型有孔虫の炭酸塩生産への貢献度を検討する方向へと

発展すべきであろう．

謝辞

佐俣哲郎教授（麻布大・環境保健学研究科）には，

第118回化石研究会例会（沖縄）における講演の機会

を与えていただいた．西弘嗣助教授（九州大大学

－10－



(1979) Symbiosisand theevolutionof largel･

fbraminifera.MMcI"α"0"/0/0劇ﾉ,25, 1 18-140.

Lelltenegger,S. (1984) Symbiosisinbenthicfbraminifera:

specificity and host adaptations〃"抑〃ノ呼

肋畑加加舵"JRcs""", 14, 16-33

Loeblich,Jr.,A.R.andTappan,H. (1990)PreSentStatusof

foraminiferalclassification. InS""2si"B郷""c

恥池加加舵",93-102,TokaiUniversityPress,Tokyo.

Lutze,G.FandWefer,G.(1980)Habitatandsexual

reproductionofCycﾉ0γ腕C"""(Z""2"'gSStZ(Orbigny),

Soritidae.〃""αノヅ励""""晩”ﾉRes"ﾉ酌, 10,251-260.

Lutze,G.F,Grabert,B.andSeibold,E(1971)

Lebendbeobachtunges an GI･ossforamlniferen

(H""os/ggj"α)ausdemPersischenGolf. "〃〃“γ”

Fbfsc"z"噌恩-ag""isse,C6,21-40.

Maxwell,W.G.H(1968)AtlasoftheGreatBarrierReef

258.EIsevier,NewYork.

Muller,P.H. (1974)Sedimentl)1･oductionandpopulatioll

biologyofthebenthicforammiferA加力師s/egifz(z

’""""sc"""sis.Z,""ology""(iO""2qg7"", 19,

802-809．

Muller,P.H(1976) Sedimentproductionbyshallow-watel･,

benthicfbraminiferaatselectedsitesaroundOahu,Hawail.

Mtr""g"""2"応砂""IR@6"c"o",1,263-265.

Ross,C.A.(1979)Ecologyoflarge,shallow-watertropical

fOraminifもra. II'Fb"""zi/II〃J此o/ﾛgy""(IRz"oeco/og)}

SEHlfS〃“Cp"fSe(6),54-61,SEPM,Houston

Sakai,K.andNishihira,M(1981)Poplllationstudyofthe

benthicfbraminiferaB"z"qg)"si"α”〃“γz"αmonthe

Okinawanreefflatandpreliminaryestimationofits

anmlalproduCtion.丹て)c"""gsq/"84/〃ん彫加α"0"αノ

α”ﾉR"Sy"osiz"",MIz""tz,2,763-766.

Tudhope,A.W. andScoffin,TP(1988)Therelative

importanceofbenthicfbraminiferans intheproduction

ofcarbonatesedimentontheCentralQueenslandShelf

PI'oce""gsq/"i26"'1""γ'z""0"αノCOγαﾉR"/

S""os""",A"""α2,583-588.

Yamano,H.,Miyajima,T. andKoike, I (2000)

Importanceofforaminiferafol･ theformationand

maintenanceofacoralsandcay:GreenlsIand, theGreat

BaITierReefAusiralia・Co?'zzIReg/S, 19,51-58

Yamanouchi,H. (1988) Thedistributionofsandy

sedimentsaroundcoral reefsandtheeffectofreef

topography.乃""e""gs〃鯛Caﾉ2かz""zα"0"〃Q"/

R"Sy"os""",Az@s"'Iz"α,3,497-502.

Yamanouchi,H･ (1993)Sandysedimentsonthecoralreef

andbeachofnorthwestSesokolsland,Okinawa.

Gaﾉ"", 11, 107-133.

Zohaly,T.,Reiss,Z.andHottinger,L. (1980) Population

dynamicsofA7""澱0γ"s""""cﾉ2"(Foraminifera) in

theGulfofElat(Aqaba),RedSea.αﾉqg"G"ﾉ噌施“

H"”"“､73． 1071-1094.

－11－


