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研究成果の概要（和文）：北太平洋における現場観測と船上培養実験の結果から、亜表層クロロフィル極大層付近の植
物プランクトン群集は強い鉄制限を受けていること、植物プランクトンが増殖に必要とする鉄以外の微量金属元素のう
ち亜鉛やコバルトについても溶存濃度の低下が認められるが、亜鉛とコバルトによる増殖制限は受けていないこと、鉄
供給により植物プランクトン群集の硝酸塩消費が増大することなどが明らかになった。これにより海洋亜表層における
窒素循環に関する仮説の中で、鉄欠乏に伴う植物プランクトンの硝酸塩代謝の阻害作用が、亜硝酸塩の細胞外放出を促
し、亜硝酸塩の極大層の形成に寄与している可能性が高まった。

研究成果の概要（英文）：Based on the field observations and on board incubation experiments conducted in 
the North Pacific Ocean, it become clear that the phytoplankton assemblages in the subsurface chlorophyll 
maximum layer are under severe iron-limitation, and that nitrate consumption by phytoplankton can be 
stimulated under iron-sufficient conditions. Although dissolved zinc and cobalt concentrations also 
decreased at the subsurface chlorophyll maximum layer, there was no response in phytoplankton growth in 
the zinc or cobalt enrichment incubation experiments. These results support a hypothesis that iron 
limitation stimulates nitrite release from phytoplankton cells to the surrounding water due to inhibition 
of nitrate metabolic pathway, and causes formation of the primary nitrite maximum in the oceanic 
subsurface layer.

研究分野： 海洋生物地球化学
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１．研究開始当初の背景 
海洋における炭素など生元素の物質循環

を把握するには、有光層外から供給される硝
酸塩などを用いた一次生産、すなわち新生産
を正しく評価することが必須となる。近年、
有光層内で微生物硝化による硝酸塩の生成
が起きていることが示され、硝酸塩取り込み
を指標として従来見積もられてきた新生産
の見直しが求められている。この微生物硝化
の寄与を評価する上で、海洋の亜表層でみら
れる亜硝酸塩の極大層の形成要因の解明が、
重要な鍵になり得る。 
亜硝酸塩の極大層が生じる要因としては、

微生物によるアンモニアの硝化作用と、植物
プランクトンからの亜硝酸塩放出の二つの
機構が考えられる。硝化を担うアンモニア酸
化酵素は銅、鉄、あるいは亜鉛を補因子とし
て含んでおり、電子伝達系においても硝化細
菌は鉄、硝化古細菌は銅に依存していること
が分かっている。 
植物プランクトンからの亜硝酸塩放出に

は、弱光下での亜硝酸還元の阻害に加えて、
鉄欠乏により亜硝酸還元と硝酸還元のバラ
ンスが乱され余剰の亜硝酸塩が細胞外に放
出されることが、珪藻培養株を使った室内実
験結果から示唆されている（Milligan & 
Harrison, 2000）。しかし、海洋の現場にお
けるその意義については深く触れられてこ
なかった。また、外洋の溶存鉄の大部分を占
める有機錯体鉄の取り込みには、銅を含む酸
化酵素を必要とする。このため海洋亜表層で
は、微生物群と植物プランクトンの間で鉄、
銅などに関する競合が起こり、その過不足が
窒素循環を支配している可能性は高いと考
えられる。さらに、植物プランクトンは、光
合成に際して不可欠な炭酸脱水素酵素に、亜
鉛やコバルトを必要とする。しかし、フィー
ルドの現場においてこれらの相互関係を直
接調べた研究はこれまでなかった。 
 
２．研究の目的 
海洋の亜表層における栄養塩および微量

金属元素分布の高感度・高分解能測定にチャ
レンジし、鉄や亜鉛などの微量栄養金属の動
態が、植物プランクトンからの亜硝酸塩の細
胞外放出や、微生物群による硝化作用に影響
を及ぼし、亜硝酸塩極大層の形成を始めとす
る亜表層の窒素循環を制御する要因になっ
ているとの新たな仮説を、現場観測によるプ
ロセス研究を通して検証することを目的と
する。 
これにより、外洋域における海洋新生産の

再評価に寄与するとともに、地球環境変動に
対する海洋生態系の応答予測の高度化に貢
献する。 
 

３．研究の方法 
2014 年 6～8 月の白鳳丸 KH-14-3 次航海に

乗船し、北太平洋の亜寒帯・亜熱帯移行域の
35ºN、170ºW（7 月 21 日）で亜表層クロロフ

ィル極大層付近の高分解採水を行い、船上培
養実験を実施するとともに、亜寒帯域の 50ºN、
170ºW（7 月 25 日）でも船上培養実験用の海
水試料を採取した。採水は、チタン製アーマ
ードケーブルで吊下したCTD-CMSシステムに、
酸洗浄した 12-L テフロンコーティング・ニ
スキン X 型採水器 24 本を装着し、微量金属
による汚染防止に配慮して実施した。採取し
た海水試料は、栄養塩（オートアナライザー
分析）、クロロフィル a（DMF抽出・Welschmeyer
蛍光法）、溶存微量金属濃度などを測定した。
微量金属用の海水試料は、pH 1.7 以下で 6カ
月以上保存した後、自動キレート樹脂濃縮装
置を備えた高分解能ICP質量分析計で測定し
た。 
船上培養実験には、亜表層クロロフィル極

大層付近のプランクトン群集だけでなく、表
層の群集も用いて応答の違いを比較した。ク
リーンルーム内において、現場のプランクト
ン群集を含む海水を酸洗浄した 300 ml ポリ
カーボネート製培養ボトルに分注した後、
1.0 nM の鉄（FeCl3）、亜鉛（ZnCl2）もしくは
0.1 nM のコバルト（CoCl2）をそれぞれ添加
し、無添加の培養ボトルを対照区（コントロ
ール）とした。培養ボトルは現場の光量・水
温を模擬したLED照明付恒温インキュベータ
ー内にて 3～5 日間培養した。培養開始時お
よび終了時に栄養塩濃度、Chl a 濃度の変化
を調べた。 
 
４．研究成果 
(1)北太平洋の亜表層における栄養塩と微量
金属の分布 
亜寒帯・亜熱帯移行域（35ºN）の測点では、

亜表層クロロフィル極大が深度 52 m 付近に
認められ、その直下の深度 56 m 付近に亜硝
酸塩極大層の形成が確認された（図 1）。硝酸
塩躍層は深度 40～60 m にかけて発達してい
た。これらの亜表層クロロフィル極大、亜硝
酸塩極大、硝酸塩躍層の位置関係は、太平洋
亜熱帯循環域でよく見られるパターン
（Lomas and Lipschultz, 2006）と類似して
いた。硝酸塩躍層は、亜表層クロロフィル極
大層ならびに亜硝酸塩極大層と重なってい
たことから、亜表層の植物プランクトン群集
が取りこんだ硝酸塩を亜硝酸塩として水中
に放出する過程が、亜硝酸塩極大層の形成に
強く関与している可能性が伺える。 
この測点における溶存鉄濃度は、150 m 以

浅の水柱全体を通して 0.1 nM 以下の非常に
低い値を示した（図 2）。亜表層クロロフィル
極大から亜硝酸塩極大層にかけての深度で
は、溶存亜鉛濃度も 0.1 nM 程度にまで顕著
に低くなる傾向を示した。また、溶存コバル
ト濃度も 100 ｍ以浅では深度が浅くなるに
ついて濃度が減少する傾向にあった。これら
のことから、亜硝酸塩極大層付近では鉄、亜
鉛、コバルトの濃度が低くなっており、窒素
循環に関わる生物活動を制限し得ることが
示唆された。一方、溶存銅濃度は、20～60 m



でやや低い値を示したものの、150 m 以浅の
水柱における濃度が 0.6 nM 以上と比較的高
く、生物活動を制限している可能性は低いと
考えられる。 
 

 
図 1 北太平洋の亜寒帯・亜熱帯移行域における硝酸塩、

亜硝酸塩、クロロフィル a濃度の鉛直分布 

 
図 2. 北太平洋の亜寒帯・亜熱帯移行域における溶存微

量金属（鉄、亜鉛、銅、コバルト）の鉛直分布 

 
亜寒帯域（50ºN）の測点は、高栄養塩・低

クロロフィル（HNLC）海域であり、表層と亜
表層ともに硝酸塩をはじめとする各種栄養
塩が高濃度で検出された。亜表層クロロフィ
ル極大層は 19 m と浅くなっており、その深
度付近から下層にかけて硝酸塩躍層がみら
れ、深度 50 m 付近で特に亜硝酸塩濃度が高
くなっていた。50 m 以浅の溶存鉄濃度は 0.08
～0.17 nM と非常に低い値を示し、溶存亜鉛

濃度も 20 m 以浅で 0.4nM 前後にまで低下し
ていた。溶存銅濃度は、1.8 nM 程度と高く、
明瞭な鉛直変化が見られなかった。また、溶
存コバルト濃度は、亜表層クロロフィル極大
層付近でやや高くなる傾向を示した。これら
のことから、亜寒帯域の亜表層クロロフィル
極大層においても、現場の溶存濃度が低い鉄
に加えて、亜鉛も窒素循環に関与している可
能性が示唆された。 
 
(2)プランクトン群集の増殖と窒素代謝に及
ぼす微量金属の影響 
亜寒帯・亜熱帯移行域（35ºN）の測点で実

施した船上培養実験では、亜表層クロロフィ
ル極大層付近の 44 m から採取したプランク
トン群集において、鉄添加区でのみ明瞭なク
ロロフィル量の増加が見られた（図 3(上)）。 
この鉄添加区では硝酸塩濃度が他の実験

区と比べて大きく減少しており、亜硝酸塩に
ついても他の実験区より低くなっていた（図
3(下)）。亜鉛添加区とコバルト添加区は、ク
ロロフィル量や硝酸塩と亜硝酸塩濃度に関
して対照区とほとんど差が認められなかっ
た。アンモニウム塩については、いずれの実
験区でも 3 日間の培養で大きく減少したが、
鉄添加区とコバルト添加区では対照区より
もやや高い値を示した。一方、表層（21 m）
から採取したプランクトン群集では、対照区
ならびに微量金属添加区のいずれにおいて
も増殖応答は見られなかった。これは実験開
始時の栄養塩濃度が溶存ケイ酸を除いてほ
ぼ枯渇状態にあったためと考えられる。 
平行して行った別の船上培養実験からは、

鉄を添加した亜表層の植物プランクトン群
集の中で、プロクロロコッカスとシネココッ
カス（シアノバクテリア）と比べて小型の真
核藻類の増殖がやや抑制される傾向にあっ
たことが示され、藻類グループ間で鉄に対す
る競合が起きている可能性が示唆された。 
これらの結果から、亜寒帯・亜熱帯移行域

の亜表層クロロフィル極大層付近において、
植物プランクトン群集は鉄不足による増殖
ならびに硝酸塩利用の制限を受けているこ
とが明らかになり、鉄不足の植物プランクト
ンから亜硝酸塩が放出されている可能性が
高まった。 
亜寒帯域（50ºN）の測点は、いわゆる HNLC

海域で表層に栄養塩が多く残存していたた
め、表層（10 m）と亜表層クロロフィル極大
層（19 m）のいずれのプランクトン群集にお
いても鉄添加によるクロロフィル量の増加
が見られ、培養 5日目のクロロフィルバイオ
マスは対照区の約 4 倍にまで達した（図
4(上)）。しかし、亜鉛添加区とコバルト添加
区のクロロフィル量は、表層と亜表層のプラ
ンクトン群集で、ともに対照区と差が認めら
れなかった。従って、亜寒帯域においても、
プランクトン群集の制限要因としては、調べ
た微量金属の中で鉄のみが有意な影響を及
ぼし得ることが確認された。 



 

図 3．北太平洋の亜寒帯・亜熱帯移行域において表層
（21 m）と亜表層クロロフィル極大（44 m）のプラン
クトン群集を対象に実施した船上培養実験における
実験開始時と終了時（3 日後）のクロロフィル濃度の
変化（上）と、亜表層クロロフィル極大での実験にお
ける栄養塩濃度の変化（下）。培養開始時（Initial）、
対照区（Control）、鉄 1 nM 添加区（Fe）、亜鉛 1 nM
添加区（Zn）、コバルト 0.1 nM 添加区（Co） 

 
亜寒帯域の鉄添加区では、亜寒帯・亜熱帯

移行域における実験と同様に、硝酸塩と亜硝
酸塩濃度が他の実験区と比べて大きく減少
しており、リン酸塩についても他の実験区と
の間で明瞭な濃度低下が認められたが、アン
モニウム塩については対照区と差が無かっ
た（図 4(下)）。すなわち鉄供給によって植物
プランクトン群集による硝酸塩の利用がス
ムーズに行われるようになり、水中の亜硝酸
塩も減少することが示された。 
平行して行った別の船上培養実験からは、

亜表層の植物プランクトン群集内において、
鉄添加に主に増殖応答を示したのは珪藻を
主体とする真核藻類であり、シネココッカス
（シアノバクテリア）は細胞内色素含量を増
加させるものの細胞数については明瞭な変
化を示さないという結果が得られた。 
 
KH-14-3 次航海では、北極海の 68ºN、168ºW

（7月 30 日）においても同様な微量金属の
添加培養実験を行った。現場における溶存
鉄濃度は、約 7nM と非常に高く、鉄による
増殖制限は見られなかったが、亜鉛とコバ
ルトの添加によって現場の植物プランクト

ン群集の増殖ならびに硝酸塩やアンモニウ
ム塩をはじめとする栄養塩類の消費量の増
加が認められた。この新たな知見は、鉄が
十分存在する環境下において、炭酸脱水素
酵素の補因子として光合成系に影響を及ぼ
す亜鉛やコバルトが新たな制御要因になり
得ることを示しており、沿岸域や湧昇域な
ど鉄の供給量が比較的多い場所での窒素循
環の制御過程として、今後、新たな研究展
開に繋がる結果である。 
 

 

 
図 4．北太平洋の亜寒帯域において表層（10 m）と亜
表層クロロフィル極大（SCM：19 m）のプランクトン
群集を対象に実施した船上培養実験における実験開
始時と終了時（5日後）のクロロフィル濃度の変化（上）
と、亜表層クロロフィル極大での実験における栄養塩
濃度の変化（下）。培養開始時（Initial）、対照区
（Control）、鉄 1 nM 添加区（Fe）、亜鉛 1 nM 添加区
（Zn）、コバルト 0.1 nM 添加区（Co） 

 
(3) 亜硝酸塩極大層の形成ならびに亜表層
の窒素循環の制御要因に関する仮説 
本研究で得られた結果から、北太平洋の亜

熱帯から亜寒帯にかけての亜表層クロロフ
ィル極大層付近において、現場の低い溶存鉄
濃度により植物プランクトン群集の窒素代
謝と増殖は強く制限されていることが初め
て明らかになった。亜鉛やコバルトについて
も現場の溶存濃度が低くなっていたが、これ
らの微量金属を添加しても植物プランクト
ン群集の増殖や窒素代謝に変化が認められ
なかった。従って、亜表層の窒素循環に関わ
る微量元素としては、鉄が重要であり、他の



金属元素が直接的に作用する可能性は低い
と考えられる。 
今回の研究成果は、海洋亜表層における窒

素循環に関する仮説の中で、鉄欠乏に伴う植
物プランクトンの硝酸塩代謝の阻害が亜硝
酸塩の細胞外放出を促し、亜硝酸塩極大の形
成に寄与しているとの仮説を強く支持する
ものである。但し、鉄供給に対する植物プラ
ンクトンの増殖応答については、真核藻類と
シネココッカスなどのシアノバクテリアの
間で違いがみられたことから、植物プランク
トンと硝化細菌・古細菌との相互作用に加え
て、植物プランクトン群集内における鉄獲得
の競争関係を考慮していく必要があると考
えられる。今後は、これらの点を考慮した観
測・実験を実施し、微生物群による硝化作用
と植物プランクトン群集による亜硝酸塩放
出の相対的な寄与について、定量的な解析を
進める予定である。 
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