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研究成果の概要（和文）：東部インド洋の亜表層において、窒素循環に関わる環境パラメーターの高分解能観測
と、現場プランクトン群集を用いた培養実験を行った結果、窒素循環の制御要因として微量金属のうち鉄が最も
重要であり、さらに光量の過不足が微生物硝化や植物プランクトンの窒素代謝に複合的に作用していることが明
らかになった。特に、北部のベンガル湾では光あるいは鉄の不足、赤道域では光の不足により植物プランクトン
から亜硝酸塩の放出が生じている可能性が示された。また、赤道域での光によるアンモニア酸化の制御と、鉄に
よる亜硝酸酸化の制御が起きていることも示唆された。

研究成果の概要（英文）：In the sub-surface layer of the eastern Indian Ocean, high-resolution 
vertical observations of environmental parameters related to nitrogen cycling and on board 
incubation experiments using in-situ plankton communities were conducted. The results showed that 
iron was the most important trace metals regulating nitrogen cycling around the primary nitrite 
maximum layer, and that light availability also had additional effects on microbial nitrification 
and phytoplankton nitrogen metabolism. In particular, light or iron deficiency in the Bay of Bengal,
 and light deficiency in the equatorial region were inferred to promote the release of nitrite from 
phytoplankton. It was also suggested that the regulation of ammonia oxidation by light intensity and
 nitrite oxidation by dissolved iron concentration in the equatorial region.

研究分野： 海洋生物地球化学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究で明らかになった東部インド洋の亜硝酸塩極大層付近における微生物の硝化作用および植物プランクトン
による窒素代謝と鉄などの微量金属ならびに光環境との関係性は、海洋における新生産の再評価に結び付く成果
であり、海洋生物生産や物質循環の理解を大きく前進させるものである。今後、それらのプロセスを表現する数
式を海洋生態系モデルに組み込んでいくことにより、将来の地球環境変動に対する海洋生態系応答の予測精度の
向上に大きく貢献することが期待できる。

※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 
(1) 海洋における炭素や窒素など生元素の物質循環を理解する上で、海洋の亜表層（50～150m）
にみられる亜硝酸塩の極大層の形成要因の解明は、重要な課題の一つである。外洋の亜熱帯域に
おいて窒素循環の主要な中間生成物であ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（Lomas and Lipschultz, 2006）。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、微生物硝化にはこれらの元素が不可欠である。一方、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た結果、余剰の亜硝酸塩が細胞外に放出されることも関係している可
能性が室内培養実験から示唆されている（Milligan and Harrison, 2000）。 
(2) このような海洋亜表層における窒素循環と微量金属の関わりについて、我々のこれまでの
観測結果から、北太平洋亜熱帯の溶存鉄がほぼ枯渇した環境下では、硝酸塩躍層付近の溶存亜鉛
濃度が急激に減少することが確認されている。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、亜鉛といった微量栄養素に関する競合が起こり、その過不足が上記の過程
を含む窒素循環を支配している可能性は高いと考えられた。本研究の観測フィールドに設定し
たインド洋では、これらの相互関係を直接調べた研究はこれまで報告されていないが、北部のベ
ンガル湾において有光層（表面混合層）の下層に貧酸素層が存在しており、貧酸素水に高濃度で
含まれる鉄などの微量金属の上層への供給フラックスが南北の緯度方向で大きく変化すると予
想された。このことから、窒素循環への微量金属の寄与の相対的な変化を現場データから解析す
ることが可能になると考えた。 
 
２．研究の目的 
(1) 本研究では、微量栄養素である鉄、銅、亜鉛の動態が、植物プランクトンからの亜硝酸塩の
細胞外放出や、微生物群集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複合的に制御しているとの仮説を検証することを目的とした。 
(2) そのため、東部インド洋において南北方向の観測線を設定し、海洋亜表層における微量金
属および栄養塩分布の高分解能測定と、プランクトン群集の窒素代謝に関する船上培養実験に
取り組んだ。微量金属の供給フラックスが異なるベンガル湾、赤道域、南インド洋亜熱帯域の各
海域間の結果を対比させることで、現場の窒素循環に果たす微量栄養素の役割を明らかにし、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と物質循環の応答予
測の高度化に資することを目指した。 
 
３．研究の方法 
(1) 2018 年 11 月の学術研究船白鳳丸 KH-18-6 次航海に乗船し、東部インド洋の 88°E に沿った
南北方向の測線上（16.5°N～20°S）で観測を実施した。このうち、15°N のベンガル湾（BB）、0°
の赤道海域（ER）、10°S の南インド洋（SI）では、亜硝酸塩極大層付近の高分解能採水と現場プ
ランクトン群集の微量金属添加培養実験を行った。 
(2) 【高分解能採水】船体などからの微量金属による汚染を受けないクリーン CTD 採水システ
ムを用いた。まず、亜硝酸塩極大層を中心に深度間隔 2～11 m の 10 層から高分解能の採水を行
い、栄養塩、クロロフィル a、微量金属、硝化活性、アンモニア酸化微生物遺伝子を測定するた
めの試料を得た。亜硝酸等については、船上で直ちに分析し、亜硝酸極大の深さを決定した。硝
化活性（アンモニア酸化速度）は、15NH4+トレーサー法を用いて暗条件下 24 時間で測定した
（Shiozaki et al. 2016）。クロロフィル a は船上にて酸無添加蛍光法により測定し、その実測値を
用いて CTD に搭載されたクロロフィル蛍光センサーデータを補正した。栄養塩分析用のサンプ
ルは-20ºC で保存し、陸上にてオートアナライザーを用いて標準の比色法により分析した。溶存
鉄濃度は、酸性条件下で保存したろ過海水試料を用いて、カソ―ディックストリッピングボルタ
ンメトリー法（Obata and van den Berg, 2001）により測定した。硝化微生物の遺伝子解析は、2L
の海水試料から孔径 0.2 μm フィルターでろ過捕集した微生物サンプルを用いて、アンモニアモ
ノオキシゲナーゼサブユニット A（amoA）の DNA および RNA の定量 PCR アッセイにより行
った（Shiozaki et al., 2016）。アンモニア酸化古細菌（AOA）は、amoA 遺伝子の塩基配列に基づ
いて、shallow clade (water column cluster A および Nitrosopumilus maritimus-like cluster)と deep clade 
(water column cluster B)に分類した。アンモニア酸化細菌（AOB）については、Betaproteobacteria
を対象に調べた。 
(3) 【微量金属添加培養実験】上記採水システムにより、亜硝酸塩極大層付近(BB, 62 m; ER, 110 
m; SI, 98 m)から現場プランクトン群集を含む海水試料を採取して船上培養実験を行った。9L タ
ンクで海水をホモジナイズした後、クリーンルーム内で 300ml ポリカーボネート製ボトルに分
注し、2 nM の鉄、銅、亜鉛を添加した実験区と無添加の対照区をそれぞれ３連で設けた。培養
は、各測点の採水層の水温（BB：27ºC，ER：27ºC，SI：26ºC）に設定したインキュベーター内
で 2 日間行い、25 μmol/m2/s（強光区、白色 LED 光）または 10 μmol/m2/s（弱光区、青色フィル



ターで減光）の 2 段階の光量で 12L：12D の明暗サイクルにより照射した。培養期間中は、栄養
塩濃度の変化を毎日測定するとともに、0 日と 2 日目にはクロロフィル а濃度も測定した。 
 
４．研究成果 
(1) 亜硝酸塩極大層付近における海洋環境特性 
亜硝酸塩極大層の位置については、インド洋北部のベンガル湾（BB）では有光層の指標とな

る 1%光量深度よりも 6 m ほど浅く、亜表層クロロフィル極大層下部付近に出現したのに対して
（図１）、赤道域（ER）では 1%光量深度よりも 32 m ほど深い位置に見られ、亜表層クロロフィ
ル極大と硝酸塩躍層上部との間に形成されていた。南インド洋（SI）では、亜硝酸塩極大層が有
光層よりも 12 m ほど深い位置に見られ、硝酸塩濃度が増え始める深度と対応していたが、亜表
層クロロフィル極大層とは離れていたことから、植物プランクトンよりも硝化微生物が亜硝酸
塩の蓄積に強く関与していることが推察された。これらの特徴は南インド洋と赤道域との間で
類似していたが、ベンガル湾とは異なっていた。 

 
図１ ベンガル湾における亜硝酸塩極大層付近の水温、塩分、溶存酸素、クロロフィル а、硝酸塩、亜硝酸塩、ア

ンモニウム塩、リン酸塩、溶存ケイ酸の鉛直分布。赤の破線は 1%光量深度を示す。 
 
亜硝酸塩の最大濃度はベンガル湾で 1.7 µM と最も高く、他の観測点に比べて 4～8 倍高かっ

た。赤道域では、東向きの強い表層流（Wyrtki Jet）によって鉛直混合と拡散が強まっていたため、
亜硝酸塩極大の発達が弱められて濃度が低かった可能性がある。 
亜硝酸塩極大層付近の溶存鉄濃度については、いずれの測点においても 0.5 nM 前後の値が観測
され、南インド洋では深度が深くなるにつれて増加する傾向が認められたものの、ベンガル湾や
赤道域における鉛直的な濃度変化は小さかった。これは、貧酸素水に由来する 1 nM 以上の高濃
度の溶存鉄濃度が認められたのが、ベンガル湾では約 100 m、赤道域では 150 m となり（図２）、
亜硝酸塩極大層とは約 40 m 離れていたことによると考えられる。 

 

(2) 亜硝酸塩極大層付近におけるアンモニア酸化微生物群集と硝化活性 
硝化微生物のうち、アンモニア酸化古細菌（AOA）の Shallow clade は、調査した亜表層の全

層に出現し、深くなるにつれて存在量が多くなる傾向を示した（図３）。一方、Deep clade は、ベ
ンガル湾と赤道域において 1%光量深度付近よりも深い層でのみ見られた。ベンガル湾と赤道域
の亜硝酸塩極大層付近では、検出されたアンモニア酸化古細菌群集の 95％以上を Shallow clade 
が占めており、亜表層における亜硝酸塩の生産者としての重要性が示唆された。南インド洋にお
いても亜硝酸塩極大層付近のアンモニア酸化古細菌群集は主に Shallow clade で占められていた
が、Deep clade の存在量も深度とともに増加し、120m 以深では Shallow clade と同等のレベルに
まで達した。また、アンモニア酸化古細菌の現存量には、海水中の硝酸塩濃度と正の相関が認め
られた。アンモニア酸化細菌（AOB）は、いずれの測点においても検出されなかった。 
アンモニア酸化速度は、ベンガル湾では有光層内で深度とともに増加したが、赤道域と南イン

ド洋では、有光層内においてアンモニア酸化が検出されず、1%光量深度よりも 10～20 m 深い層
からアンモニア酸化速度の増加が認められた（図３）。観測されたアンモニア酸化速度は、アラ

図２ 東部インド洋の
東経 88 度線におけ
る表層 300 m以浅の
溶存鉄濃度 (DFe)の
鉛直断面分布 



ビア海や太平洋での既報値よりも高くなる傾向にあった（Newell et al., 2011; Shiozaki et al., 2016）。
一方、南インド洋における水柱のアンモニウム塩濃度は極めて低く、硝化微生物によるアンモニ
ア酸化速度は、ベンガル湾や赤道域と比べて小さい値となっていた。南インド洋の 20°S で行っ
た実験では、銅または亜鉛の添加によりアンモニア酸化速度がやや低下する結果も得られた。 

  
(3) 微量金属添加に対する亜硝酸塩極大層付近のプランクトン群集の応答 
亜硝酸極大層付近の植物プランクトン群集の応答に関しては、ベンガル湾において、鉄の添加

により、弱光区、強光区ともにクロロフィル a が有意に増加したことから、鉄の制限を受けてい
ることが明らかになった（図４）。また、無添加の対照区では、弱光区に比べて強光区において
クロロフィル a が有意に増加したため、光量の不足によるやや弱い制限も受けていたと考えら
れる。一方、赤道域と南インド洋では、鉄の添加によるクロロフィル a の増加が強光区において
のみ見られたことから、植物プランクトン群集は鉄と光の共制限を受けていたことが示された。
但し、赤道域の対照区では、弱光区よりも強光区のクロロフィル a が高くなっており、現場には
利用可能な溶存鉄がある程度存在していたことが示唆される。銅や亜鉛の添加に対しては、対照
区と比べて有意なロロフィル a の変化が見られなかった。 

 

培養期間中における亜硝酸塩濃度の変化については、ベンガル湾では亜硝酸が消費され、その
消費量は高光量条件の鉄添加ボトルで有意に増加した（図５）。無添加の対照区では、弱光区と
強光区の間に明瞭な差はなかった。赤道域では、亜硝酸塩は蓄積する傾向を示したが、鉄添加に
よって蓄積量が減少したほか、強光区では蓄積量の減少が見られた。南インド洋では、ベンガル
湾と同様に亜硝酸塩が消費されたものの、鉄添加の有無や、光量の強弱による有意な差は認めら
れなかった。亜鉛添加の影響については、ベンガル湾の強光区において亜硝酸塩消費量の減少が
生じたのに対して、赤道域の弱光区では亜硝酸塩蓄積量が減少した。銅添加は、赤道域の強光区
で亜硝酸塩蓄積量を減少させたが、その他の測点・光条件では対照区と比べて有意な変化が見ら
れなかった。 

 
(4) 微量栄養素による亜表層の窒素循環の制御仮説の検証 
微量金属の上層への供給フラックスが南北で変化する東部インド洋の亜表層において、窒素

循環に関わる環境パラメーターの高分解能観測と、現場のプランクトン群集を用いた培養実験

図３ ベンガル湾、赤道域、南イ
ンド洋における亜硝酸塩極大層
付近のアンモニア酸化古細菌
（AOA）DNA 量（Shallow clade お
よび Deep clade）とアンモニア酸
化速度の鉛直分布。赤の破線は
1%光量深度を示す。 

図４ 弱光と強光の 2段階の
光条件における、対照区
（無添加）と 2 nM 鉄添加区
の 2日間培養期間中のクロ
ロフィル a変化量。 
* 対照区と鉄添加区の間に
有意差あり。 
** 対照区において弱光と
強光の間で有意差あり。 

図５ 弱光と強光の 2段階の
光条件における、対照区
（無添加）と 2 nM 鉄添加区
の2日間培養期間中の亜硝
酸塩の変化量。 
* 対照区と鉄添加区の間に
有意差あり。 
** 対照区において弱光と
強光の間で有意差あり。 



を行った結果、微量金属としては鉄が最も重要な制御要因になっており、そこに光量の過不足が
複合的に作用していることが明らかになった。特に、ベンガル湾では光あるいは鉄の不足、赤道
域では光の不足により植物プランクトンから亜硝酸塩の放出が生じている可能性が示された。
また、培養実験における亜硝酸塩濃度の変化から、赤道域での光によるアンモニア酸化の制御と、
鉄による亜硝酸酸化の制御が起きていることも示唆された。一方、銅や亜鉛の影響については、
変動パターンが様々で、生物活動との関連付けが困難であった。以上のように、東部インド洋の
亜硝酸塩極大層付近における微生物の硝化作用および植物プランクトンによる窒素代謝は、鉄
供給フラックスや光環境による影響を強く受けており、その関係性は、海域によって複雑に変化
することが明らかになった。 
 今後は、東部インド洋で解明された海洋亜表層における窒素循環と微量金属の関わりが、太平
洋など他の主要な海域においても生じていることを確認し、海洋における新生産の再評価に結
び付けていく必要がある。また、並行して行った予備的な実験結果からは、海水の pH 低下に伴
う硝化活性の減少や、有機態窒素の一つである尿素の生物利用についての基礎的な知見なども
得られており、将来的には、それらのプロセスを海洋生態系モデルにおいても適切に表現するた
めの数式を組み込んでいくことにより、将来の地球環境変動に対する海洋生態系応答の予測精
度の向上に大きく貢献することが期待できる。 
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