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研究成果の概要（和文）：低濃度の尿素を定量可能な全自動高感度吸光光度分析システムを用いて、貧栄養海域
における尿素のダイナミクスを観測し、尿素が純群集生産（光合成による正味の二酸化炭素吸収）を支える窒素
源であるか否かを検証した。無機窒素栄養塩類が枯渇した亜熱帯海域において尿素はナノモルレベルで存在して
おり、ウレアーゼ遺伝子解析や15N尿素取り込み実験によって微生物群集が尿素を利用している事実を確認し
た。一方、純群集生産を駆動する窒素源としては尿素のみならず、他の溶存有機態窒素も重要であることが各形
態窒素濃度の季節収支の解析から明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：This study investigated whether urea is a major nitrogen source for 
sustaining net communiy production in the oligotrophic ocean, using a newly-developed sensitive 
analytical system for determining trace urea. In the nitrate-depleted subtropical ocean, urea 
existed at nanomolar level and was utilized by microbes as revealed by urease gene analysis and 
urea-15N uptake experiment. However, annual budget analysis of various nitrogen components 
demonstrated that net community production was sustained by not only urea but also other dissolved 
organic nitrogen. 

研究分野：海洋生物地球科学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
貧栄養な亜熱帯海域の純群集生産（光合成による正味の二酸化炭素吸収）を駆動する窒素源としてこれまで見過
ごされてきた尿素の寄与を評価することに成功した。尿素が微生物群集に利用されている実態を捉えることに成
功したが、年間の純群集生産の駆動源としては尿素だけでなく他の溶存有機態窒素も大きく寄与していることを
示すことができた。微生物群集による窒素の利用は二酸化炭素から有機物をつくる光合成を支えるものであり、
本研究の成果は地球上の二酸化炭素収支の仕組みを理解する上で重要な知見となる。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
亜熱帯海域の表層は、高水温により強い成層が発達し、深層からの栄養塩供給が抑制されるた
め、栄養塩類濃度が常法のマイクロモル (μmol L-1 = 10-6 mol L-1) レベルの分析では検出限界以
下となる、いわゆる貧栄養海域である。貧栄養海域は全海洋表面積の約 6 割を占める広大な領
域であり、大気－海洋間の炭素収支に大きく影響することから、当該海域の二酸化炭素収支の解
明は不可欠である。貧栄養海域では、冬から夏にかけて全炭酸濃度がマイクロモルレベルで顕著
に低下する様子が明確に捉えられており、この濃度低下のほぼ全ては光合成による正味の二酸
化炭素吸収 (純群集生産) によることが明らかとなっている (例えばMichaels et al. 1994 Nature; 
Ishii et al. 2001 Mar. Chem.)。全炭酸の季節的低下は概ね 10-20 μmol C L-1であり、一次生産者であ
る植物プランクトンを構成する有機物の炭素と窒素の平均的なモル比 (C/N = 6.6; レッドフィー
ルド比) から正味で同化されたはずの窒素の濃度低下分を見積もると 1.5-3.0 μmol N L-1となる。 
このような窒素濃度の低下やこれを補うはずの供給のメカニズムは高感度分析法によるナノ
モル (nmol L-1 = 10-9 mol L-1) レベルの無機窒素栄養塩類の詳細な観測でも全く説明がつかない。
例えば、ハワイやバミューダ沖の貧栄養海域における時系列定点では、表層の硝酸塩濃度は高感
度分析法によっても通年ほぼ検出限界付近であり、冬季のわずかな期間に鉛直混合に伴って突
発的に数 nmol N L-1 上昇することが明らかになっているものの、必要な供給量にはほど遠い  
(Karl et al. 2001 Deep-Sea Res. II; Lipschultz 2001 Deep-Sea Res. II)。純群集生産を支えるその他の
窒素源として、生物学的窒素固定 (窒素ガス) や大気からの窒素酸化物の沈着なども考えられる
が、決定的な報告はない。 
近年、海洋研究への分子生物学的手法の導入により、海洋生物群集の機能遺伝子解析が盛んに
行われるようになってきた。この中で、貧栄養海域の主要な植物プランクトンである
Prochlorococcus が尿素輸送系の遺伝子を有していることが示された  (Hamasaki et al. 2015 
NEOPS Symposium)。これは貧栄養海域の物質循環における尿素の重要性を生物学的観点から支
持するものであるが、貧栄養海域における尿素の濃度変動や循環プロセスなどの知見は極めて
限られており、機能遺伝子解析の結果を支持する化学的証拠は得られていない。 
貧栄養海域の尿素濃度は、硝酸塩やアンモニウム塩の濃度が枯渇レベルであることから (例え
ば Hashihama et al. 2015 Talanta)、同様に枯渇レベルであるという見方が一般的である。しかしな
がら、数少ない尿素濃度の実測例からは興味深い結果が得られている。大西洋の貧栄養海域にお
いて春と秋に観測した例では、尿素が 0.5-2 μmol N L-1程度存在し、春の方が秋に比べて高濃度
であったことが示されている (Painter et al. 2008 Mar. Ecol. Prog. Ser.)。ただし、この研究での分
析は常法のマイクロモルレベルの濃度測定であり、測定精度や分析時のコンタミネーションの
管理については再検証が必要と考えられる。しかしながら、仮に 2 μmol N L-1の尿素が存在し、
冬から夏にかけて濃度低下したとすると全炭酸の季節変化を窒素消費で概ね説明できることに
なる。 
貧栄養海域における時系列観測では冬季において、下層からの硝酸塩供給が断片的に捉えら
れているが、これ以外の観測では捉えきれていない大きな窒素供給がある可能性は否定できな
い (Johnson et al. 2010 Nature)。供給された窒素化合物が直ちに生物代謝に利用された場合、観測
では捉えることができないが、一旦プランクトン等の生物代謝を介して尿素の形態に落ち着き、
正味の二酸化炭素吸収に利用されれば、純群集生産の窒素源になると考えられる (Fig. 1)。 
 

Fig. 1 尿素を含めた貧栄養海域の窒素循環の予想図 
 



 
２．研究の目的 
まず、貧栄養海域における尿素濃度の変動を高感度、高精度で検出するために、これまで研究
代表者らが開発、実用化してきた長光路セルを用いた吸光光度分析技術を利用して、ナノモルレ
ベルの尿素の計測が可能な高感度分析システムを構築する。次に、この高感度分析システムを用
いて貧栄養海域における時系列観測を実施し、尿素濃度の季節変動を高精度で捉える。また、尿
素の変動メカニズムを明らかにするために、安定同位体 15N をトレーサーとした現場培養実験
により、尿素の生物的代謝 (取り込み速度) の定量的把握を行うと共に、尿素の代謝に関わる生
物群集の機能遺伝子を解析する。無機窒素栄養塩類の取り込み速度、窒素固定速度、大気からの
窒素沈着量のデータも取得し、尿素のダイナミクスとの関連性について解析する。以上の解析結
果を総合して尿素が純群集生産を支える窒素源であるか否かを検証し、貧栄養海域の物質循環
における尿素の役割を解明する。 
 
３．研究の方法 
(1) 尿素の全自動高感度吸光光度分析システム 
 尿素の全自動高感度吸光光度分析システムを確立した (Fig. 2; Takeda et al. 2020 Talanta)。Price 
& Harrison (1987 Mar. Biol.) の自動分析システムをベースに、100 cmの長光路セルを組み込んだ
分析システムを構築し、反応時間および温度、試薬の組成と濃度を決定した。全自動分析に必須
となる界面活性剤について詳細な検討を行い、ヘキサデシルトリメチルアンモニウムブロミド
が最も適していることを明らかにした。3%NaCl、北太平洋亜熱帯域表層水、相模湾深層水を用
いてブランクを選定したところ、相模湾深層水の吸光度が最も低くブランクに適していること
がわかった。本システムは 1時間あたり 10試料測定可能であり、検量線は 0-1000 nmol N L-1の
尿素濃度の範囲で直線性および強い相関を示し、先行研究に比べて十分に低い検出限界 (5 nmol 
N L-1) が得られた。気象庁航海において北太平洋亜熱帯域の 200 m 以浅から採取した試料を測
定したところ、25-134 nmol N L-1の尿素濃度であり、鉛直的にダイナミックな変動が観測された。
現場試料を用いて繰り返し測定を行い、変動係数を求めたところ 5%以下であり、高感度高精度
で分析可能であることが実証された。 
 

Fig. 2 尿素の全自動高感度吸光光度分析システム 
 
(2) 尿素ダイナミクスの現場観測 
 気象庁観測船、海洋研究開発機構白鳳丸およびみらい、海上自衛隊南極観測船しらせの航海に
参加し、北太平洋亜熱帯域、東部インド洋、北極海周辺海域、南大洋インド洋区において尿素ダ
イナミクスに関する現場観測を実施した。全ての航海において純群集生産が行われる有光層内
から無機窒素栄養塩類、尿素、溶存有機態窒素のサンプルを採取した。これらのサンプルの各形
態窒素濃度は船上あるいは陸上研究室において、高精度高感度分析法 (Hashihama et al. 2009 
Geophys. Res. Lett.; Takeda et al. 2020 Talanta; Yasui-Tamura et al. 2020 Talanta Open) を用いて測定
した。また、各海域において 15Nでラベルした尿素をトレーサーとして用いた尿素取り込み実験 
(Kanda et al. 1985 Limnol. Ocanogr.) を実施した。2017年夏に北太平洋亜熱帯域で実施した白鳳丸
航海では、遺伝子サンプルを採取し、Prochlorococcus のウレアーゼ遺伝子発現についても調べ
た。 
 



４．研究成果 
(1) 尿素のグローバル分布 
北太平洋亜熱帯域、東部インド洋、北極海周辺海域、南大洋インド洋区における尿素および無
機窒素栄養塩類の地理的分布を明らかにした (Fig. 3a)。有光層内の尿素および無機窒素栄養塩類
の総濃度は、北太平洋亜熱帯域、東部インド洋、北極海周辺海域、南大洋インド洋区の順で高か
った。総濃度に占める尿素の割合は北太平洋亜熱帯域で最も高く (Fig. 3b)、且つ、Prochlorococcus
のウレアーゼ遺伝子発現および微生物群集による顕著な尿素取り込みも確認され、亜熱帯域に
おいて尿素が重要な窒素源であることが示唆された。冗長性解析 (RDA) より、北極海周辺海域
では尿素、アンモニウム塩と見かけの酸素消費量 (AOU) に強い正の相関がみられ、他の 3海域
では硝酸塩と AOUに強い正の相関がみられた。有光層内であっても酸素消費を伴う有機物分解
の顕著な層が存在し、尿素および無機窒素栄養塩類が生成されており、有機物生成・分解が盛ん
な低温海域ほど尿素やアンモニウム塩等の還元態窒素が豊富に存在することが示唆された。 
 

Fig. 3 有光層内の尿素および無機窒素栄養塩類の (a) 平均濃度分布と (b) 海域別平均組成 
 

(2) 北太平洋亜熱帯域における尿素の季節変動 
気象庁観測船による 5 航海の観測結果から有光層 (0-100 m) 内の尿素濃度の季節変動につい
て明らかにした (Fig. 4)。尿素は表層水温 25oCの春先にわずかに高濃度になることがわかった。
尿素以外の形態窒素については、硝酸塩には明瞭な季節変動が認められなかったが、粒状窒素や
溶存有機態窒素には冬から夏にかけて濃度低下する季節変動が認められた。粒状窒素に比べて
溶存有機態窒素の季節的濃度低下は 1 桁大きいオーダーであった。溶存有機態窒素の季節変動
パターンは、古くから知られている純群集生産の季節変動パターンと対応しており、溶存有機態
窒素の利用が純群集生産を支えていたことが示唆された。尿素は溶存有機態窒素に含まれるが、
尿素のみが純群集生産に利用されるわけではなく、アミノ酸などの他の易分解性の溶存有機態
窒素が純群集生産に大きく寄与していることが推測された。 

 

Fig. 4 北太平洋亜熱帯域における 0-100mの各形態窒素積算値の季節変動 
(表層水温が低い時期は冬、高い時期は夏に対応) 

 
(3) 北太平洋亜熱帯域における窒素収支 
北太平洋亜熱帯域を対象海域とし、本研究で得られたデータと先行研究のデータを包括的に
整理し、純群集生産が行われる有光層内への窒素供給プロセスをボックスモデルにより評価し
た (Hashihama et al. 2021 Nat. Commun.)。シアノバクテリアが駆動する窒素固定が大気からの窒
素酸化物の沈着や下層からの硝酸塩供給に比べて量的に大きく、年間の全窒素供給の 85%を占



めることが明らかとなった。このことから有光層内に豊富に存在する溶存有機態窒素のソース
の大部分は窒素固定であることが推測された。 
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