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研究成果の概要（和文）：北太平洋亜寒帯域において、海水中の鉄有機配位子と錯形成した有機錯体鉄の植物プ
ランクトンによる利用能に対する、海洋の酸性化の影響を調べた。生物生産性の高い西部北太平洋ではpH低下に
よって有機錯体鉄が珪藻に利用され難くなったのに対し、鉄が不足し易い東部北太平洋では大きな影響は認めら
れず、酸性化に対する植物プランクトン応答が北太平洋の東西で異なる可能性が明らかになった。また、その影
響を考慮した海洋鉄循環モデルを用いた数値実験から、将来の海洋酸性化に伴う鉄利用能の低下は、北太平洋全
体における基礎生産の正味の増加をもたらすことが示唆された。

研究成果の概要（英文）：The effects of ocean acidification on the bioavailability of organically 
complexed iron to phytoplankton was investigated in the subarctic North Pacific. In the productive 
western North Pacific, the decrease in pH made it difficult for diatoms to utilize organically 
complexed iron, whereas no significant effects were observed in the iron-scarce eastern North 
Pacific, suggesting that phytoplankton responses to ocean acidification may be different in the 
eastern and western North Pacific. Numerical experiments using an ocean iron circulation model 
suggest that future ocean acidification and decrease in iron availability will result in a net 
increase in primary production in the whole North Pacific.

研究分野： 海洋生物地球化学

キーワード： 海洋科学　植物プランクトン　鉄　海洋酸性化　北太平洋
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令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
大気から海洋表層への二酸化炭素の溶解に伴う海洋酸性化は、微量栄養素の一つである鉄の生物利用にも影響を
及ぼすと考えられる。本研究では、鉄が植物プランクトン生産の主要な制限要因となって北太平洋亜寒帯域の東
西海域において、植物プランクトンによる有機錯体鉄の利用を海洋酸性化が抑制する作用が大きく異なることを
明らかにした。このことから、将来の海洋酸性化に対する海洋生態系の応答を予測する上で、海域による鉄の存
在形態の違いを考慮することの重要性が示された。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
(1) 海洋酸性化と植物プランクトンの鉄利用 
人為起源の二酸化炭素の大気への放出量の増加に伴い、海洋の酸性化が進んでおり、2100 年

には北太平洋亜寒帯域を含む海洋表層の pH が 0.3～0.5 低下すると予測されている（Doney et al., 
2009）。北太平洋亜寒帯の西部海域は、春季から秋季に生物活動が盛んになり、表面海水中の二
酸化炭素が消費されて大気から海洋への二酸化炭素の吸収域として機能しているが、同海域に
おける一次生産は鉄不足による制限を受けていることが海洋鉄散布実験によって確認されてい
る（Takeda and Tsuda, 2005）。海水中における溶存鉄の約 99％は有機錯体鉄として存在すること
から、一次生産を担う植物プランクトンの鉄利用を考える上で、鉄の化学的な存在形態が極めて
重要になる。 
海洋において、将来の海水の pH 低下が植物プランクトンによる有機錯体鉄の利用能に及ぼす

影響については、これまで相反する二つの報告がある。一つは鉄が利用され難くなるという大西
洋の成層が発達した沖合域で得られた結果であり（Shi et al., 2010）、もう一つは鉄が利用され易
くなるというカリフォルニア沿岸の湧昇域で得られた結果である（Wells et al., 2015）。 
上記の異なる生物応答が見られた二つの海域では、海水中に存在する鉄有機配位子の性質が

異なっていると推定され、大西洋ではシデロフォア（バクテリアが鉄欠乏時に周囲の海水から鉄
を取り込むために産生する鉄有機配位子）が、カリフォルニア沿岸ではフミン様物質（海水中で
の有機物の微生物分解過程で生成する高分子化合物）が候補として考えられる。一方、北太平洋
亜寒帯の西部海域は、外洋の中でも高濃度のフミン様物質を海水中に含んでいることをこれま
での現場観測データから確認しており、また東部海域で夏季みられる厳しい鉄欠乏環境下では
バクテリアによるシデロフォア生産が起きている可能性が非常に高い（Takeda et al., 2013）。 
これらの知見を基に、海水中に含まれる鉄有機配位子の違いが異なる生物応答を導いたとの

仮説を構築した。北太平洋亜寒帯の東西の海域には、特徴的な鉄有機配位子が異なる割合で存在
していることが予想され、両海域間の実験結果の比較から、この仮説を検証するのに適した研究
フィールドであると考えられる。 
(2) 海洋酸性化に対する海洋生態系応答の将来予測 
これまでの知見は、海洋生態系への酸性化影響は均一なものではなく、各海域の鉄有機配位子

の組成によって異なる生物応答が導かれることを示唆している。そのため、将来の地球温暖化・
海洋酸性化の影響を予測する上で、全球モデルを使ったそのメカニズムの解明が必要になる。将
来の地球環境における海洋生態系の応答を予測するための物理―生態系モデルに関する研究の
進展は著しく、様々な形で炭素循環と鉄の循環をリンクさせたモデルが開発されている（Moore 
and Braucher., 2008）。しかし、その中で最もブラックボックス的な扱いとなっているのが鉄有機
配位子の役割である。その要因として、海洋の現場における鉄有機配位子の濃度分布や化学的な
性質、ならびにそれらの変動機構に関する知見が乏しいことだけでなく、植物プランクトンによ
る鉄の利用戦略が極めて多様であり、有機配位子と錯形成した鉄が現場のプランクトン群集に
よってどの程度の割合で利用され得るのかを予測することが非常に難しいことが挙げられる。
但し、性質の異なる有機配位子の空間的な変動を考慮したモデルを導入して、海洋の鉄循環にフ
ミン様の鉄有機配位子が特に重要な役割を果たしている可能性も指摘されている（Misumi et al., 
2013）。酸性化がこれらの有機配位子の性質にどのような変化を生じさせるのかをモデルに組み
込むことができれば、従来とは異なる新たな海洋の物質循環像の予測結果が生まれることが期
待される。 
 
２．研究の目的 
(1) 研究目的 
 微量栄養素である鉄が植物プランクトンによる生物生産の主要な制御要因として作用してい
る北太平洋亜寒帯域を対象として、植物プランクトンの培養実験や現場観測を実施するととも
に、鉄循環に関する新たなモデルを構築する。これにより、海洋の酸性化、すなわち大気から海
洋表層への二酸化炭素の溶解に伴う pH の低下が、鉄有機配位子と溶存鉄の錯形成にどのような
影響をもたらすのかを明らかにし、その結果として生じる鉄利用能の変化が、植物プランクトン
の群集組成ならびに生産性に及ぼす影響を評価することを目的とした。 
(2) 研究課題 
 上記の目的を達成するため、以下の課題に取り組んだ。 
①将来の海洋の酸性化は、植物プランクトンによる鉄有機配位子の利用能を高めるのか、低める
のか、その変化は有機配位子の性質によって異なるのか？ 
②将来の海洋酸性化に伴う植物プランクトン群集の鉄利用能の変化は、北太平洋における生物
生産と物質循環にどのような影響を及ぼすのか？ 
 
３．研究の方法 
(1) 鉄有機配位子が北太平洋亜寒帯域の植物プランクトン増殖に及ぼす影響評価 
 化学的性質や起源の異なる鉄有機配位子が植物プランクトン増殖に及ぼす影響を評価するた
め、2017 年 6～8 月の白鳳丸 KH-17-3 次航海に乗船し、北太平洋亜寒帯域の西部（47ºN, 160ºE）
および東部（50ºN, 145ºW）の表層 10 m 層から採取した海水を用いて船上培養実験を行った。こ
れらの海水の溶存鉄濃度は、いずれも 0.06 nM と極めて低い値であった。鉄有機配位子について



は、シデロフォアとしてデスフェリオキサミン B (DFB)、植物プランクトン細胞由来物質として
ガロカテキン(GAL)、多糖類としてグルクロン酸(GLU)、腐植様物質としてスワニー川フルボ酸 
(SRFA)を用いた。それぞれ最終濃度が鉄 2nM、有機配位子 20 nM（SRFA は 0.2 mg/L）の割合に
なるよう添加した。比較として無添加区（Control）および無機鉄 2 nM を添加する実験区（Fe）
を設け、海面入射光の 30％の光量に調整した現場水温条件で 7 日間培養して、サイズ分画クロ
ロフィル a 濃度および栄養塩濃度の変化を測定し、天然植物プランクトン群集の増殖応答を調
べた。 
(2) 海洋酸性化が植物プランクトンの鉄利用能に及ぼす影響評価 
北太平洋亜寒帯から採取した表層海水と植物プランクトン培養株を用いた室内培養実験によ

り、海洋酸性化が現場海水に含まれる有機配位子と錯形成した鉄の植物プランクトンによる利
用能に及ぼす影響を調べた。実験用海水は、上記の 2017 年白鳳丸航海において北太平洋亜寒帯
域の西部と東部で採取した表層ろ過海水を、凍結保存して陸上実験室に持ち帰ったものを用い
た。培養実験に用いた海水に含まれる天然の鉄有機配位子の濃度は西部 1.7 nM と東部 2.2 nM、
条件安定度定数（log K ）は西部 11.5 と東部 11.7 であった。また、鉄有機配位子との関係性が指
摘されている海洋性腐植様の蛍光性溶存有機物の蛍光強度は、西部の方が東部よりも 1.25 倍高
い値を示した。植物プランクトンは、北海道大学練習船おしょろ丸の北洋航海（2018 年 7 月）
において北太平洋亜寒帯の鉄制限海域である高栄養塩低クロロフィル域の植物プランクトン群
集を採取し、粗培養した後、代表的な珪藻 Thalassiosira sp.を単離して培養株を作成した。 
酸性化条件は、北太平洋亜寒帯域における将来予測値に基づく pH7.6 とし、現状の pH8.0 と比

較した。海水試料は、解凍後に 0.5 nM の塩化鉄を添加して冷暗所に一晩放置し、海水中の天然
有機配位子と鉄を錯形成させた。続いて、CO2濃度約 360 ppm と 1200 ppm に調整した空気を海
水に通気し、pH7.9～8.0（高 pH）と pH7.5～7.6（低 pH）の二つの実験区を各３連で設けた。珪
藻培養株は、鉄欠乏になるよう鉄無添加の培地で予備培養した後、各 pH の海水に接種して、CO2

濃度を調整した空気を海水に穏やかに通気しながら、温度 10℃、光量約 100 µmol m-2 s-1、明暗周
期 12:12h で 4～5 日間培養し、生体内クロロフィル蛍光と細胞数の変化に基づく増殖速度、栄養
塩消費量、光合成活性の指標となる光化学系 II の最大量子収率（Fv/Fm）などを測定することで
生理的応答を調べた。 
(3) 鉄循環モデルを用いた海洋一次生産に対する海洋酸性化の影響評価 
 新たな鉄循環モデルの構築に向けて、鉄有機配位子の生成・消滅過程を陽に扱うことができる
全球モデル CESM2-MARBL を導入した。鉄有機配位子の生成・消滅過程の改良を行った後、酸
性化による錯形成の強さの変化に対する基礎生産の応答を評価するため、植物プランクトンの
鉄制限項を溶存無機鉄（Fe'）濃度を用いて定式化した。各植物プランクトン種における Fe'の半
飽和定数については、全溶存鉄の半飽和定数の濃度が表層濃度の頻度分布において示すパーセ
ンタイル値を参考にして、妥当な値を推定した。この新しいモデルと従来モデルとの間で、表層
の全溶存鉄濃度および一次生産量の比較を行い、計算結果の妥当性を確認した後、鉄有機配位子
の条件安定度定数 K を log K＝12，13，14 と変化させる感度実験を行い、各変数の応答を調べる
とともに、基本条件を log K＝13 として、他の条件の計算結果との差を求めた。 
 
４．研究成果 
(1) 鉄有機配位子が北太平洋亜寒帯域の植物プランクトン増殖に及ぼす影響評価 
北太平洋亜寒帯域で実施した船上培養実験において、植物プランクトン細胞由来物質、多糖類、

腐植様物質のモデル配位子として用いたガロカテキン、グルクロン酸、スワニー川フルボ酸とそ
れぞれ錯形成させた鉄を添加したところ、西部と東部の両海域ともにクロロフィル濃度の明瞭
な増加が確認され、これらの配位子と錯形成した有機錯体鉄は、無機鉄と同等の植物プランクト
ン増殖促進効果を示すことが分かった（図１）。増殖した植物プランクトンは、現場の天然植物
プランクトン群集組成を反映して、いずれの海域の実験においても大型の珪藻類が優占してい
た。西部海域では実験開始時の植物プランクトン量が東部海域の約２倍と多かったため、培養海
水中の硝酸塩、リン酸塩、ケイ酸塩が、培養 5 日目までに、ほぼ消費され尽くしていた。 

 
図１ 北太平洋亜寒帯の西部（左）および東部（右）で行った船上培養実験におけるクロロフィ

ル a濃度（＞10 µm 画分）の経日変化 
 
一方、シデロフォアのモデル配位子として用いたデスフェリオキサミン B と錯形成した鉄を

47ºN, 160ºE 50ºN, 145ºW 



添加した実験区については、東部海域では 7 日間の実験期間を通して増殖がほとんど認められ
なかったのに対して、西部海域では培養開始後 5 から 7 日目の間に大型植物プランクトン（主に
珪藻）の緩やかな増殖が確認された。これらの結果から、北太平洋亜寒帯域の東西海域において、
天然植物プランクトン群集によるシデロフォア鉄の利用能に違いがあることを見出した。今後、
東西海域における珪藻の種組成の違いと、それらの藻類がシデロフォア鉄を利用するための特
別な鉄取り込み系を保有しているかどうかについても確認した上で、両海域での増殖応答に差
異を生む要因を明らかにしていく必要がある。 
(2) 海洋酸性化が植物プランクトンの鉄利用能に及ぼす影響評価 
 北太平洋亜寒帯域西部の表層水を用いた珪藻の酸性化培養実験では、pH 低下によって珪藻の
比増殖速度は有意に低くなり、光合成活性（Fv/Fm）の最大値も低下したことから、酸性化は有
機錯体鉄の利用能を低下させたことが示唆された（図２）。珪藻が消費するケイ酸塩と硝酸塩の
比率(Si/N 比)は鉄制限を受けると約 2 倍に増加することが知られており（Takeda,1998）、低 pH 条
件で見られた高い Si/N 比も、鉄が利用し難くなっていたことを示している（図２）。一方、東部
海域の表層水を用いた実験では、低 pH 区の比増殖速度が高 pH 区よりもやや高くなったが有意
差は認められず、光合成活性（Fv/Fm）の最大値も両実験区で同様な値を示した（図２）。また、
消費された栄養塩の Si/N 比は、西部とは逆に高 pH 区で高くなる傾向がみられたが、ばらつき
が大きく有意差は認められなかった。これらの結果から、海洋酸性化は、北太平洋亜寒帯の西部
で、植物プランクトンによる有機錯体鉄の利用能を低下させるのに対して、東部ではほとんど影
響を及ぼさないか、わずかに促進する可能性があり、将来の海洋酸性化に対する植物プランクト
ン（珪藻）の応答が北太平洋の東西で異なり得ることが明らかになった。但し、Hopkinson et al.
（2010)は、北太平洋亜寒帯域東部の中でも、測点によって酸性化による天然植物プランクトン
群集の応答が異なることを報告しており、実際には現場の植物プランクトン組成の違いや栄養
塩環境などについても考慮する必要がある。 

pH の低下が有機錯体鉄の利用能に影響を及ぼすメカニズムとしては、有機錯体から鉄が解離
するときに生成する水素イオンの多寡が関係すると考えられており、シデロフォアの中でもヒ
ドロキサム酸型では pH 低下によって利用され難くなるのに対して、カテコール型では pH 変化
の影響をほとんど受けないなど、化学構造の違いも重要になる（Shi et al., 2010）。また、pH 低下
は、特定の鉄有機配位子と鉄イオンの錯形成の安定度を上昇させる場合もあり得る(Avendaño et 
al., 2016)。本研究で用いた海水に含まれる鉄有機配位子の条件安定度定数は、西部と東部の間で
大きな違いが認められなかったものの、有機配位子の組成、特に化学構造や pH 変化に対する安
定度の応答が海域間で異なっている可能性が考えられるため、海水中の主要な有機配位子の構
造を解析することのできる研究手法の確立が、今後の大きな課題である。 

   
図２ 北太平洋亜寒帯域の西部と東部で採取した表層ろ過海水に 0.5nM の鉄を添加して天然有

機配位子と錯形成させた後、pHを 8.0（高 pH）と 7.6（低 pH）に調整して珪藻を培養した
時の比増殖速度(左)および消費された栄養塩の Si/N 比（右）（n=3 の平均値と標準偏差） 

 
(3) 鉄循環モデルを用いた海洋一次生産に対する海洋酸性化の影響評価 
 植物プランクトンの鉄制限項を溶存無機鉄濃度で定式化した新たな海洋モデルを用いて有機
錯体鉄の利用し易さ（条件安定度定数）を変化させる数値実験を行った。その結果、条件安定度
定数が大きくなって植物プランクトンが有機錯体鉄を利用し難くなると、全海洋に占める鉄制
限海域の面積が倍増し、北太平洋の大半の海域で小型および大型植物プランクトンが鉄制限を
受けるようになるとともに、鉄制限海域の一次生産が減少するのに対して、鉄制限を受けていな
い海域の一次生産が増加することが示された（図３）。また、鉄制限海域ではもともと一次生産
が比較的高い所が多く、それ以外の窒素など主要栄養塩によって制限されている海域では一次
生産の低い所が多いことから、条件安定度定数が大きくなると、全球的な一次生産の水平勾配が
弱まる傾向が見られた。一方、条件安定度定数が小さくなって植物プランクトンが有機錯体鉄を
利用し易くなると、逆のパターンになり、鉄制限を受けるのは南大洋と太平洋の一部の海域のみ
に縮小することが分かった。これらの応答は、溶存鉄と栄養塩の変化から次のように説明される。
まず、有機錯体鉄を利用し難くなると、鉄制限海域の一次生産が低下して溶存鉄濃度と栄養塩濃



度が上昇し、鉄制限海域から余剰の栄養塩が鉄制限を受けていない海域に水平輸送されるよう
になる。そして、この窒素やリンの供給によって鉄制限を受けていない海域の一次生産が増加す
るとともに、同海域の溶存鉄が消費されて低くなる。以上のように、有機錯体鉄の利用能の変化
は、海域間の栄養塩輸送に大きな影響を及ぼし得ることが明らかになった。 

 

図３ 海洋モデルを用いて有機錯体鉄の利用し易さ（条件安定度定数 logK）を 3 段階で変化さ
せた時の一次生産量（mgC m-2 day-1）の分布（上段）、鉄を利用し易くした場合と基本条件
の差（下段左）、鉄を利用し難くした場合と基本条件の差（下段右） 

 
これらの応答を海洋全体で平均化してみると、有機錯体鉄の利用能の低下は、全球の一次生産

量をほとんど変化させないが、空間的な差異を小さくして均一化すること、表層の栄養塩濃度の
増加と溶存鉄濃度の減少を生じることが分かった。この全球的な栄養塩濃度の増加は、鉄制限海
域での栄養塩消費の減少によるものであり、鉄濃度の減少については、鉄制限海域での鉄濃度上
昇よりも、非鉄制限海域での鉄消費促進による濃度低下の効果の方が大きいことで説明された。
これに対して、北太平洋での応答を抽出してみると、海域全体としての一次生産量がやや増加す
るとともに、鉄濃度と栄養塩濃度について全球で見られた変化の傾向が顕著化することが示さ
れた。 
(4) 海洋酸性化による植物プランクトン鉄利用能と海洋生物生産の変化に関する総合評価 
 本研究で得られた観測・実験データとモデル計算結果から、将来の海洋酸性化は、鉄制限海域
となっている北太平洋亜寒帯域における植物プランクトンの生産性や群集組成を変化させる可
能性が大きく、その影響は東西の海域で異なる形で生じ得ることが示された。また、その影響は
北太平洋の亜寒帯だけでなく、亜熱帯域などの他の海域における栄養塩環境や一次生産にも及
ぶことも示唆された。これらの成果は、海洋における生物生産の変動機構の理解を深め、将来の
地球環境変化に対する海洋生態系と物質循環の応答を予測するモデルを高度化する上で重要な
知見となる。海洋には様々な種類の鉄有機配位子が存在しており、今後は、海水中の主要な鉄有
機配位子の組成と化学・生物学的な特性を明らかにしていくことが重要になる。 
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