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Abstract: The diurnal change in photochemical efficiency of 
a seagrass, Enhalus acoroides was determined in Okinawa, 
Japan. The measurements under incident sunlight were 
conducted from sunrise through sunset using a submersible 
pulse amplitude modulation (PAM)-chlorophyll fluorometer 
(Diving-PAM). The effective quantum yield (ΔF/Fm’ ) 
declined with increasing incident sunlight in the morning, 
with a ΔF/Fm’ minima occurring during noon-time. 
Thereafter, the ΔF/Fm’ gradually recovered during the 
afternoon incident sunlight decreased, indicating a dynamic 
negative response to the excess sunlight. The decline of 
ΔF/Fm’ in the habitat is likely a photoprotective response to 
protect the photosynthetic reaction center from damage by 
excess light energy.
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海産顕花植物（海草）のウミショウブ Enhalus acoroides

（トチカガミ科）は太平洋とインド洋の熱帯域に広く分布
する熱帯性種であり，日本では沖縄県八重山諸島（西表島
と石垣島）の礁池やマングローブの周辺の砂泥底で見られ
る（Green and Short 2003）。本種は，リュウキュウスガモ 

Thalassia hemprichii（トチカガミ科）やリュウキュウアマ
モ Cymodocea serrulata（ベニアマモ科）などと共に高密度
なアマモ場を両島で形成するが，ウミショウブはこれらの
種類の生育帯よりもやや深い水深約 1 m から 2 m に繁茂す
る（Tanaka and Kayanne 2007; 大場・宮田 2020）。熱帯・
亜熱帯域において，ウミショウブなどのアマモ場は基礎生

産の場として機能すると共に，魚介類の隠れ家や生息場と
して機能し，沿岸域における水産資源の持続的な利用や増
殖をはかる上で，欠かせない環境である（Green and Short 

2003）。近年では，アマモ場を含む藻場そのものが資源とし
て捉えられており，水産業の持続的な発展の観点から藻場
の重要性が指摘されている（水産庁 2009）。
本種の分布や生態については分布の中心である海外で
多く報告されているが（McMillan 1984），日本では八重山
諸島における分布や生育水深，環境条件，有性繁殖，種
子の分散力等が報告されている（平山ら 2005; Tanaka and 

Kayanne 2007; 竹山ら 2014; 村上ら 2014; 水谷ら 2019）。ま
た，生物相の長期観測事業である環境省のモニタリングサ
イト1000沿岸域調査では，石垣島の個体群が2008年以降モ
ニタリングされている（環境省自然環境局生物多様性セン
ター 2022）。本種の生理生態は，光や温度，栄養塩，乾燥
等の環境要因が生長や生物量，光合成に与える影響等につ
いて多岐にわたって報告されている（Björk et al. 1997, 1999; 

Terrados et al. 1999; Agawin et al. 2001; Unsworth et al. 2012; 

Jiang et al. 2014; Pedersen et al. 2016; Artika et al. 2020; Che 

et al. 2022）。しかし，日本産の個体群に関する生理生態，特
に環境要因に対する光合成の応答に関する報告はなく，特
に日の出から南中，日没に至る自然光の経時変化に伴う光
合成活性の変化については，国内外含めて本種で把握され
ていない。近年，石垣島では本種群落の衰退や生育不良が
環境省モニタリングサイト1000の調査等で報告されており，
草食生物による食圧の変化等の可能性が指摘されているが，
原因については十分に解明されていない（環境省自然環境
局生物多様性センター 2022）。国内における本種の生育地は
石垣島や西表島に限られているが，分布北限域の群落とし
て希少性が高いと共に，サンゴ礁・マングローブ生態系に
おける基礎生産の場としても重要であることから，分布北
限域における本種の生育環境と生理生態に関する知見の集
積が求められる。
近年，著者らのグループは，光合成クロロフィル蛍光
を水中で測定し，日の出から日没までの光合成光化学効
率（photochemical efficiency）のダイナミックな応答を海
藻類で報告している（Kokubu et al. 2015; Terada et al. 2016, 

2018）。この測定では，光合成光化学効率と葉身上の水中光
量を生育地において非破壊的に測定できることが特筆すべ
き点であり，光合成活性を通して生理状態を把握すること
が可能である。この測定は，未明から準備を行い，日中を
通して測定する必要があるため，生育地の近くに調査拠点
を設けることが不可欠だが，人里から離れたウミショウブ
の生育地では調査が困難であった。今回，長崎大学水産学
部附属練習船長崎丸が石垣島と西表島に寄港する実習航海
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に乗船する機会を得たことから，当地においてウミショウ
ブの光合成光化学効率を日の出から日没まで終日測定し，
自然光下での光合成光化学効率の変化について明らかにす
ることを目的とした。
調査は，西表島の舟浮湾（24.324882 N, 123.740294 E）に
おいて2015年 6月22日に実施した。西表島舟浮湾での錨泊
は22日のみであり，当日は日の出前からの測定が予定され
ていたことから，材料は前日（21日）の寄港地である石垣
島吹通川河口（24.487331 N, 124.229827 E）で採取し，長崎
丸は夜間の間に舟浮湾に移動した。採集は素潜りで行い，
水深約 1 m から 2 m に生育する草体（4株）を地下部分と底
質を含めて無作為に採取し，長崎丸甲板上に設置したコン
テナ水槽（54 cm × 40 cm × 30 cm，約64 l）に移植して測
定に供した。なお，水槽の海水は，長崎丸がエンジン冷却
用にくみ上げる海水を掛け流しした。測定には Diving-PAM

（Heinz Walz GmbH，Effeltrich）を用い，ウミショウブ葉
身のうち，水槽の水面に近い上部の光のあたる部分の光化
学系II（PSII）の実効量子収率（ΔF/Fm’）と葉身上の光量
を水中で測定した。測定方法は著者らのグループによる過
去の測定法に準じた（Kokubu et al. 2015; Terada et al. 2016, 

2018）。測定は日の出から日没まで（5 :30から19 :40），概ね
1時間から 2時間ごとに各測定時に20ヶ所（葉身 1枚につ
き 1ヶ所，1株につき葉身 5枚）ずつ測定を行った。測定で
は，Diving-PAM にメーカーオプションの Universal sample 

holder（照射角60°）を装着し，メーカー推奨の0.8 Hz の飽
和パルス光（PAM の設定レベルの 8）で測定した。測定日
の天候は薄曇りだったが日差しはあり，降雨はなかった。
光量とΔF/Fm’の関係については一般化線形モデル（GLM）
を使用し，統計解析には R（4.1.2）を用いた（R Core Team 

2021）。
ΔF/Fm’は，日の出前の5 :31 - 5 : 42の測定で0.741 ± 0.026

（mean ± standard deviation）， 葉 身 上 の 光 量 は 0 µmol 

photons/m2/s だった（Fig. 1）。その後，5 :57に日の出時刻
を迎え，ΔF/Fm’は6 :33 - 6 : 40の測定で0.749 ± 0.018，葉身
上の光量は22.5 ± 2.8 µmol photons/m2/s だった。ΔF/Fm’と
葉身上の光量は，8 :45 - 8 : 54の測定で0.283 ± 0.119と445.2 

± 189.8 µmol photons/m2/s となり，光量の増加に伴って
ΔF/Fm’が低下した。一方，11 :17 - 11 :27の測定では雲が断
続的に通過して日差しが不安定となり，ΔF/Fm’と葉身上の
光量は0.438 ± 0.123と350.5 ± 68.2 µmol photons/m2/s と
なった。南中前後は薄曇りだったが日差しもやや回復し，
12:30 - 12:37の測定で0.318 ± 0.065，光量629.5 ± 215.5 µmol 

photons/m2/s となった。その後，ΔF/Fm’と葉身上の光量は，
13 : 29  - 13 : 35の 測 定 で0.346 ± 0.103と291.4 ± 89.2 µmol 

photons/m2/s，14:26 - 14 :32の測定で0.315 ± 0.056と390.9 ± 

57.4 µmol photons/m2/s で推移し，15 :25 - 15 :29の測定で
0.426 ± 0.062と164.2 ± 8.8 µmol photons/m2/s，16 :26 - 16 :30

の測定で0.386 ± 0.083と195.7 ± 20.5 µmol photons/m2/s，
17 :26 - 17 :31の測定で 0.404 ± 0.117と 138.5 ± 24.9 µmol 

photons/m2/s となった。雲が13時頃から15時頃に断続的に
通過した関係で，日差しが不安定だったものの，全体とし
ては光量の低下に伴ってΔF/Fm’がゆるやかに回復した。夕

刻には日差しも傾き，ΔF/Fm’と葉身上の光量は18 :25 - 18 :28

の測定で0.490 ± 0.124と83.3 ± 8.5 µmol photons/m2/s とな
り，日没時刻の19 :36直後の測定では（19 :36 - 19 :40）では，
0.678 ± 0.075，光量1.0 ± 0.0 µmol photons/m2/s とΔF/Fm’

が日の出時に近い値まで回復した。ΔF/Fm’と測定時の葉身
上の光量は負の相関があり，GLM に近似した結果は y-1 = 

1.5372 + 0.0036x，R2
adj = 0.532だった（Fig. 2）。測定中の水

槽の水温は27℃から28℃で推移した。
自然光の下でのウミショウブの光合成測定の結果，本
種の葉身上の光量は最大で約600 µmol photons/m2/s 程度
だったが，ΔF/Fm’は光量と負の応答を示し，一日の中でダ
イナミックに変化する応答を示した。海草の光合成光化学
効率を水中測定した例は，豪州産の Posidonia australis（ポ
シドニア科）や Amphibolis antarctica（ベニアマモ科），ウ
ミヒルモ Halophila ovalis（トチカガミ科），ポルトガル産
の Cymodocea nodosa（ベニアマモ科），Zostera noltii（ア
マモ科）で報告されているが，日中の光量の増加に伴い，
ΔF/Fm’や最大量子収率（Fv /Fm）が低下したことが知られて
いる（Ralph et al. 1998; Silva and Santos 2003）。このような
光合成活性の日変化の応答は，強光阻害そのものと捉える
ことも可能かもしれないが，午後の光量低下ですみやかに
回復していることから，強光下での慢性的な光阻害を回避

Fig. 1. The diurnal variation in the effective quantum yield 
(A) of Enhalus acoroides from Okinawa, Japan and the in situ 
photosynthetically active radiation (B) time-series. Observations 
were taken on June 22, 2015.
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するための応答とも推察される（Ralph et al. 1998; Terada et 

al. 2016, 2018）。一般に，光エネルギーが光合成に利用され
る際に，一部が蛍光や熱として放出されることが知られて
いる。強光条件下では，蛍光として放出される分が増える
ことによってΔF/Fm’が減少すると共に，過剰な光エネルギー
から光反応中心を守るために，光エネルギーを熱として放
出するキサントフィルサイクルによる熱放散も増えること
から，熱放散に関するパラメーターである非光化学的消光
（Non-photochemical quenching, NPQ）が増加する。本研究
では NPQ を測定していないことから，日中の強光環境下に
おいて NPQ がどのように変化するかは把握できていない
が，NPQ がΔF/Fm’と連動する場合，南中付近では NPQ が
顕著に増加する可能性も考えられる。今後は強光ストレス
条件下での NPQ の応答をウミショウブでも明らかにするこ
とが求められる。
八重山諸島において，本種は水深約 1 m から 2 m（平均海
面 MSL 基準）に生育しており，八重山群島に生育する他の
海草類よりも水深帯が約 1 m 深いと報告されている（Tanaka 

and Kayanne 2007）。今回の測定は長崎丸の甲板上の水槽に
移植して測定したため，常に水面直下の状態で測定したが，
群落内で潜水して測定した場合は約 1 m の干満差が生じた
と推察される（2015年6月22日，石垣島：満潮10 :19で潮位
247 cm，干潮4 :32で180 cm，16 :58で144 cm; 気象庁 2015）。
今回は安全上の理由で潜水での生育群落中の測定を断念し
たが，潜水して群落内の草体の光合成を測定した場合，南
中時の葉身は実測水深で1.5 m 程度と推定されたことから，
ΔF/Fm’は本研究の南中時の値よりやや高めで推移した可能
性も示唆された。
一方，本種は八重山諸島の海草類の中で生育水深帯がや

や低いものの，草丈が高いことから，大潮の干潮時に葉身
が海面に達することもあり（大場・宮田 2020），晴天時に
は海面光量と同じ光環境になることも示唆される。これら
の点については，晴天時や大潮時に SCUBA を用いて潜水
による光合成活性の日変化を改めて把握する必要があると
考える。しかし，著者らのグループが報告している複数の
ホンダワラ科藻類（鹿児島産のヒジキ Sargassum fusiforme 

やヤツマタモク S. patens，ベトナム産の S. mcclurei や 

S. oligocystum）のΔF/Fm’の日変化は，干満のある場合でも
日中にΔF/Fm’が低下する日変化を示していることから，干
満による水深変化によって生じる光量の変化の影響よりも，
日中の太陽光の位置の経時変化による光量の変化の影響の
方が大きいことが示唆される（Kokubu et al. 2015; Terada et 

al. 2016, 2018）。
また，この日中のΔF/Fm’の低下は，種によってΔF/Fm’の

値が異なることも知られている。浅所に生育するヒジキや
ベトナム産 S. mcclurei や S. oligocystum のΔF/Fm’は，日中で
も0.5前後と高く維持されることが知られている（Kokubu et 

al. 2015; Terada et al. 2016）。一方，漸深帯に生育するヤツ
マタモクは，ウミショウブと同様に0.3前後まで低下するこ
とから，生育水深によって強光に対する応答と耐性が異な
る可能性も示唆された（Terada et al. 2018）。また，ポルト
ガル産の Z. noltii では垂直分布の上限と下限の個体で Fv /Fm 

の低下の程度が異なると報告されており（Silva and Santos 

2003），草丈の高いウミショウブの場合は葉身の上部と下部
で光合成活性の状態や応答も異なる可能性が示唆される。
今後は，生育水深や葉身の部位を変えた光合成活性の日変
化の測定等が必要と考える。
今回は，調査時間等の制約や安全上の観点から，潜水に
よる測定を取りやめ，長崎丸の甲板上の水槽内でのΔF/Fm’
と光量の測定を行った。しかし，西表島での水中測定は，
今回のような練習船の錨泊中のような機会でないかぎり難
しいことから，このような結果が得られたこと自体は大変
貴重なものと考える。近年，石垣島ではウミショウブ群落
の衰退や生育不良が報告されているが，原因については十
分に解明されていない（環境省自然環境局生物多様性セン
ター 2022）。本種群落は，八重山諸島の礁池生態系における
主要な基礎生産者として機能しており，水産資源の持続的
な利用と増殖をはかる上で欠かせない存在である。今後も，
本種の生育に至適な生育環境を明らかにするために，生理
生態に関する研究を継続することが求められる。最後に，
調査に際してご協力をいただいた長崎大学水産学部附属練
習船長崎丸の関係各位に謝意を表する。本研究は，筆頭著者
が博士の学位取得のために提出する学位論文の一部であり，
すべての著者の同意が得られていることを付記する。
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