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バイオマスに固定された二酸化炭素（CO2）が，固定速
度の 100万倍で再び大気に戻されているとも言える。化
石燃料の燃焼による CO2排出量の，2006-2015年の期間
における年間平均値は 34± 1.8 Gtと推計されており，そ
のうち約 28％の 9.5± 1.8 Gtが海水に溶け込んでいる
（Le Quéré et al. , 2016）。海水に溶け込んだ CO2は，熱
力学的に不安定な炭酸（H2CO3）を経て CO2（aq）と重炭酸
イオン（HCO3

−）に分配され，水素イオン（H+）を放出す
る。大気 CO2の溶解による H+濃度の上昇は，海水に存
在していた炭酸イオン（CO3

2−）やホウ酸塩による緩衝を
受けるものの，海水の pHを低下させる。大気中の CO2

濃度の上昇が引き金となって海洋表層の pHが低下する
化学反応に不確定要因は少なく，化石燃料の使用が続く
限り，海水の pHの低下は確実に進行する（Doney et al. , 

1.　はじめに

化石燃料は現代の人類活動を支える必要不可欠なエネ
ルギー源である。昨今の活発な人類活動によって，約 3
億年前から脈々と蓄積されてきた化石燃料は，約 300年
の間（西暦 1900-2200年）に燃やし尽くされる勢いであ
る。このことは，陸上および水生植物の光合成によって
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Table 1.　Decreasing trend of seawater pH at the surface in the world.

Fig. 1.　The annual growth of the number of peer-
reviewed articles concerning ocean acidification in 
Web of Science®.
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2009）。大気の CO2濃度が産業革命前の約 280 ppmから
2016年の平均値 403 ppmに増加していること（Dlugo-
kencky and Tans, 2017）に伴い，既に世界中の海で pH
の低下が観察されている（Table 1）。海洋酸性化は，今
まさに進行中の環境変化である。
海水のpH（あるいはCO2濃度や分圧）の変化によって，
生物が何らかの影響を受ければ，生態系のバランスが崩
れ，あらゆる側面での生態系サービスが劣化する可能性
がある。そのため，海洋酸性化が生物に及す影響を把握
することは極めて重要である。海水の pHの低下が円石
藻による炭酸カルシウム生産量を減少させたことを Rie-
besell et al.（2000）が報告したことを契機に，海洋酸性
化が生態系に及す影響を明らかにすることが喫緊の課題
であることがロンドン王立協会による政策文書（Royal 
Society, 2005）や IPCCの第 4次報告書（ IPCC, 2007）に
明記された。海洋酸性化の知見は，上述の科学動向を背
景に，2007年を境に急速に蓄積された。Web of Science
を用いて 1990年から 2016年までの各年に出版された，
“ocean acidification” のキーワードにヒットした論文数を
Fig. 1に示す。
生物群を特定せずに大局的な見方をしたとき，海洋酸

性化が生態系に深刻な影響を与え得ることが，近年の海

洋科学に関する動向から伺える（Rhein et al. , 2013 ; 
Pörtner et al. , 2014）。このことは，2012年の国連持続可
能な開発会議（Rio＋20）において採択された成果文書
（The Future We Want）に「海洋生態系と資源に対する
海洋酸性化や気候変化の影響に取り組む戦略への支援を
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呼びかける」と明記されたことと，国連開発計画（UN-
DP）が 2015年に採択した持続可能な開発アジェンダを
達成するための 17の持続可能な開発目標（SDGs）にお
いて，「海洋と海洋資源を持続可能な開発に向けて保全し，
持続可能な形で利用する（目標 14）」の中に「あらゆるレ
ベルでの科学的協力の促進などを通じて，海洋酸性化の
影響を最小限化し，対処する」と記されたことに象徴さ
れる（United Nations, 2012, 2015 ; 外務省，2015）。また，
フューチャー・アース（Future Earth：持続可能な地球
社会に向けて，研究者と社会が連携する，超学際的な地
球環境研究に関する国際プログラム）においても海洋酸
性化は人類の生活に影響を及し得る環境ストレス要因と
して取り上げられている（Future Earth, 2016）。その他，
海洋酸性化は，2015年からFuture Earthの研究プロジェ
クトに位置づけられた海洋大気間物質相互作用研究計画
（SOLAS）並びに海洋生物地球化学・生態系統合研究
（ IMBeR）の共同プロジェクト SOLAS/IMBeR Carbon
の 3つの主要な課題の内の 1つとなっている。SOLASの
2015-2025年の 10年計画（SOLAS, 2016）や国際学術連
合会議（ ICSU）の下に置かれた海洋研究科学委員会
（SCOR）のワーキンググループ（SCOR, 2015）も海洋酸
性化を含む複数の環境変化が海洋の生物圏に及ぼす影響
を把握する重要性を指摘している。また，2017年 11月に
ドイツのボンにおいて国連気候変動枠組条約（UNFC-
CC）主導で開催されたCOP23での，Future Earthとアー
ス・リーグ（Earth League：地球システムに関する世界
的研究者・所の連盟）による共同声明「The 10 science 
ʻmust knowsʼ on climate change」に，海洋酸性化の脅
威が現在も進行中である旨が記された（Earth League 
and Future Earth, 2017）。大気にも海水にもありふれた
分子であった CO2に起因する海洋酸性化の科学は，近年
の気候変化に関する研究において重要な位置を占めるよ
うになった。
上に述べた科学情勢は，主に水産重要種であるウニや

アワビなどと，熱帯・亜熱帯における生物多様性のホッ
トスポットであるサンゴ礁生態系の基盤を成すサンゴな
どが，海洋酸性化に対して脆弱であるという研究結果に
基づいている。しかしながら，植物プランクトンに対す
る海洋酸性化の影響については，未だに解明されていな
い課題が多い（杉江・芳村 , 2011 ; Pörtner et al. , 2014）。

海洋酸性化が植物プランクトンと物質循環に及ぼす影響
については，杉江・芳村（2011）によって包括的にまと
められており，その中で，現在でも取り組むべき重要な
課題の幾つかが提示されている。例えば，以下のように
言及されている。
（1 ）室内実験ではモデル藻類を使った研究がほとんどで
あり，個々の種の生息域や生理生態を考慮した研究は
非常に限られている

（2 ）pHの変化による微量元素の化学形態の変化につい
て考慮されていない

（3 ）溶存有機物並びに微生物食物網を構成する生物群の
動態に海洋酸性化が及す影響については報告数が非常
に少ない
本論文では，亜寒帯北太平洋において植物プランクト

ンの増殖を律速させ，環境収容力を制限している要因の
鉄に着目し（Nishioka and Obata, 2017），上述の（1），
（2）の課題の解明に資する，海洋酸性化と鉄との相互作
用について調査した研究成果を紹介する。（3）の課題は，
現職において取り組んでいる最中であり，未だに知見は
不足している（Caron and Hutchins, 2013 ; Sugie et al. , 
in press）。

2．  海洋酸性化に伴う鉄の利用性の変化が生元
素動態に及す影響

本章を理解する上で鍵となる，植物プランクトンに
とっての鉄の機能と利用性について，始めに概説する。
鉄は，植物プランクトンの光合成や硝酸塩の利用過程に
おいて働く酵素の補因子として必須元素であり，細胞内
の鉄濃度は海水中と比較して数オーダー高い（Raven et 
al. , 1999）。必須元素であり，かつ，要求量が比較的多い
のにもかかわらず，海水中の鉄濃度は 10−8～10−10mol L−1

と極めて低く，さらに利用可能な鉄の形態は溶存無機態
（Feʹ）に限られている。酸素に富む海水中での三価のFeʹ
の溶解度は 0.1 nmol L−1以下であり，海水中で溶存（粒
径＜ 0.2μm）している鉄のほとんどが有機リガンド（L）
と錯体｛Fe（Ⅲ）-L｝を形成していると考えられている
（Kuma et al. , 1996）。植物プランクトンは，Fe（Ⅲ）-L
錯体をそのまま取り込むことができないため，細胞表面
の酵素で Fe（Ⅲ）を Lから乖離させてから摂取するか，



Fig. 2.　Schematic illustrations of iron uptake processes involved in marine eukaryotic phytoplankton. Adapted 
from Shaked et al. (2005), Salmon et al. (2006), and Kustka et al. (2007).
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あるいは太陽光で Lが Fe（Ⅲ）から電子を受け取って酸
化され，生成した Fe（Ⅱ）を利用するかのどちらかであ
る（Fig. 2 ; Morel et al.（2008）と，その引用文献）。すな
わち，鉄の濃度そのものも重要であるが，Fe（Ⅲ）-L錯
体の結合安定度も植物プランクトンが鉄を利用する上で
重要なパラメータである。

2.1.　自然プランクトン群集を用いた実験

学術研究船「白鳳丸」KH09-04次航海に乗船し，ベー
リング海の海盆域（北緯 53° 05ʼ, 西経 177° 00ʼ）の海水を
用いた培養実験を行った（Sugie et al. , 2013 ; Yoshimura 
et al. , 2014 ; Endo et al. , 2015）。ベーリング海の海盆域
は，鉄の不足により植物プランクトンの生物量が制限さ
れ，硝酸塩をはじめとした栄養塩が残存している High 
Nutrient Low Chlorophyll（HNLC）海域である（Leb-
lanc et al. , 2005）。全海洋に占める HNLC海域の面積は
約 30％と考えられている（Moor et al. , 2013）。このた
め，鉄不足のプランクトンの群集組成や生元素動態に与
える海洋酸性化の影響を把握することは極めて重要だと
考えられる。
培養に用いた試水中の植物プランクトン群集の増殖が
鉄律速にあるかどうかを調査するため，並びに，鉄が欠
乏した状態と豊富な状態での CO2に対する応答を調べる
ため，鉄を添加しない系（Control）と鉄を添加した系
（+Fe）の実験を設定した。Controlと +Feの両系列にお

ける試水の炭酸系は，CO2濃度の異なる空気を海水に吹
き込むことで調節した。その空気の CO2濃度は 180，
380，600および 1000 ppmに設定した。培養に用いた約
300 Lの海水は，Niskin-X採水器を用いて採取し，6本
の 50 Lポリプロピレン製カーボーイに分取した。4本の
50 Lカーボーイには，最終濃度が 5 nmol L−1になるよう
に鉄（FeCl3を 5 mmol L−1 HClに溶解させた 25μmol 
L−1 Fe（Ⅲ）の stockを使用）を添加し，残りの 2本には
何も添加しないことで，それぞれ +Fe（Fe180, Fe380, 
Fe600および Fe1000区とする）および Control（C380お
よび C600）の系列に用いた。それぞれの 50 Lカーボー
イから 3本の 10 Lポリカーボネートボトルに分注した
後，各 CO2濃度の空気を 3本ずつの 10 Lポリカーボ
ネートボトルに直接吹き込むことで，培養系内における
異なる鉄濃度および CO2濃度を実現した。培養に用いる
試水が触れる全ての実験器具は，何段階もの酸洗浄と超
純水洗浄を繰り返すクリーンテクニックを適用すること
により，微量元素の汚染リスクを回避した（Obata et al. , 
1993）。
約 1週間に及ぶ実験期間中，毎日，栄養塩とクロロ

フィル a（Chl-a）を採取し，2～ 3日おきに，全炭酸
（DIC），アルカリ度（TA），粒状有機炭素（POC），粒
状窒素（PN），生物起源ケイ素（BSi），溶存有機炭素
（DOC），溶存有機リン（DOP），植物プランクトンの光
合成（補助）色素，DNA，RNAおよび光合成活性（Fv/
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系列と比較して Controlの系において有意に高くなり，
さらに，C600区の値は，C380区と比較して有意に高く
なった（Fig. 3の（b））。実験期間を通じて生物量で優占
していた Chaetoceros属珪藻の PDMPOの蛍光値は，
BSi :PN比の変化を引き起こすほどの大きな変化は見ら
れなかった。また，Chl-a増加分当たりのケイ酸の利用
量に変化が無かった。一方，Chl-a増加分当たりの硝酸
塩の利用量は，C380区と比較して C600区において低下
していた。すなわち，BSi :PNの値を変化させた要因は，
生体内の窒素含量であった可能性が高い。炭素を固定す
るタンパクである RubisCOの大サブユニットをコードす
る遺伝子 rbcLの発現量が，珪藻類において，CO2の増
加とともに低下していたことも，細胞当たりの窒素含量
の低下を一部支持する（Endo et al. , 2015）。
上述の結果から，CO2濃度が増加したとき，HNLCに

おける植物プランクトン群集は，群集全体の比増殖速度
を低下させるとともに，窒素と比較してケイ素を多く利
用する傾向を持つことが明らかになった（Sugie et al. , 
2013）。また，植物プランクトンの色素の解析から，CO2

濃度が増加したときに珪藻類の優占度が低下する一方
で，ハプト藻や渦鞭毛藻が増加する可能性も明らかに
なった（Endo et al. , 2015）。すなわち，HNLC海域にお
ける海洋酸性化は，生物ポンプの弱化を引き起こす可能
性がある。一方，鉄が豊富にあるときには，CO2濃度の
増加が植物プランクトン群集の組成や炭素固定の活性お
よび物質循環パラメータに及す影響はほとんど見られな
かった。C380区と C600区の結果で見られた違いは，
Controlと +Fe区における変化が拡大したような傾向，
すなわち，C600区において鉄濃度が低下したときと同じ
ような結果と見てとれる。培養終了時における全可溶性
鉄の濃度に有意な違いはなかったことから（C380区 : 
0.27± 0.02, C600区 : 0.29± 0.02 nmol L−1），鉄の濃度で
はなく，利用性，すなわち［Feʹ］が変化した可能性が
考えられた。このことは，海水の pHの低下により，鉄
との錯安定度が上昇する有機配位子が存在し，植物プラ
ンクトンによる鉄の取り込み速度が CO2の増加によって
低下していた過去の報告（Shi et al.  2010）と整合的であ
る。しかしながら，自然海水を用いた実験では，pHの低
下と鉄の利用性の変化が同時におこる。このため，植物
プランクトンに及す，pHの低下あるいは CO2濃度の上

Fm），検鏡用試料を採取した。実験開始時と終了時には，
未ろ過の全可溶性鉄（粒状＋溶存鉄）の試料を採集した。
栄養塩，DIC，TA，DOC，全可溶性鉄の試料については，
標準物質とともに試料を分析することで，それぞれの分
析値のトレーサビリティを担保した。なお，鉄の利用性
の低下によって珪藻類が利用するケイ素と窒素の割合が
上昇することはよく知られている（Takeda, 1998 ; Sugie 
et al. , 2010）。そこで，Controlの系では培養 3日目，
+Feの系では培養 2日目に，10 Lのポリカーボネートボ
トルから 170 mLのポリカーボネートボトルに分取し，
PDMPO（2-（4-pyridyl）-5-（（4-（2-dimethylaminoeth-
yl-aminocarbamoyl）-methoxy）phenyl）oxazole: Lys-
oSensor™ Yellow/Blue DND-160, Thermo Fisher Sci-
entific社）を添加した後，24時間の培養実験を行った。
PDMPOは増殖中に珪藻被殻に取り込まれるため，異な
る環境で増殖した珪藻被殻の質の変化を捉えることが可
能である（Leblanc and Hutchins, 2005）。PDMPOでラ
ベリングした珪藻被殻は，蛍光顕微鏡－デジタルカメラ
システムを用いて撮影し，ImagePro Plusを用いた画像
解析により PDMPOの輝度値を種毎に比較した（Fig. 3
の（c）と（d））。
実験に使用した海水の NO3濃度は 18μmol L−1と高い

一方で，溶存鉄濃度は 0.17 nmol L−1と低く，植物プラン
クトンが鉄制限により栄養塩を利用し切れていない状態
だったと考えられる。しかしながら，Chl-a濃度は約
2μg L−1と比較的高く，10μm以上の大型画分が 65％を
占めていたことと，優占していた珪藻類の多くが休眠胞
子を形成する沿岸種（例えば，Chaetoceros constrictus
および Chaetoceros diadema）であったことから，ア
リューシャン列島の影響を少なからず受けている可能性
が考えられた。CO2濃度の高低に拘わらず，植物プラン
クトンの比増殖速度は鉄の添加により加速し，Fv/Fmを
上昇させたため（Control : 0.21-0.38 ; +Fe: 0.46-0.56），
Contorolの植物プランクトン群集は鉄律速の状態と考え
られた。さらに，C380区と比較して，C600区の Chl-a
の比増殖速度並びにFv/Fm値（C380区 : 0.32-0.38 ; C600
区 : 0.29-0.32）は有意に低下していた（Fig. 3の（a））。
一方，鉄を添加した系列においては，CO2濃度の違いに
よる比増殖速度とFv/Fm値に有意な変化は見られなかっ
た。培養期間中に生産された BSiと PNの比は，+Feの



Fig. 3.　Selected results of the impact of different CO2 levels on (a) specific growth rate of phytoplankton in 
terms of chlorophyll-a, (b) produced biogenic silica (BSi) to particulate nitrogen (PN) during the course of ex-
periment in the Bering Sea in September 2009, (c) fluorescence intensity of PDMPO labeled diatom frustule, 
and (d) the microscopic image of the fluorescent-labeled frustule of Chaetoceros spp. Open and gray bars rep-
resent the results in the control and iron-added treatments, respectively. Letters above the bars indicate the 
statistical group of Tukeyʼs test. Adapted from Sugie et al. (2013).
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昇と鉄の利用性の低下の各々の影響が同じである場合に
は，区別がつけられない。両者の影響を分離した実験が
可能になれば，ベーリング海で行った実験結果の解釈を
深化するとともに，HNLCにおける海洋酸性化の影響を
解明するための重要な手法になると考えられる。
一方，Yoshimura et al.（2014）は，Sugie et al.（2013）

と同様な実験システムを用いて，HNLC海域で行われた
海洋酸性化を模擬した実験であっても，Sugie et al.
（2013）と同様な結果が得られないことを報告している。
Sugie et al.（2013）では沿岸性の Chaetoceros属珪藻が
植物プランクトンの生物量において優占していた。それ
に対し，Yoshimura et al.（2014）が報告している 3回の

実験では，珪藻の優占度が低く，かつ，外洋性の珪藻
（例えば Pseudo-nitzschia属）が多く見られた。このこと
は，優占する植物プランクトンの違いが海洋酸性化の影
響の現れ方を変えている可能性を示唆している。このこ
とを明らかにするための最も有効な手段は，単離培養株
を用いた実験である。

2.2.　単離培養株を用いた実験

CO2濃度と［Feʹ］の両方を互いに独立に変化させる
ことが可能な培地として，自然海水をベースにしたAq-
uil改変培地を用いることとした。まず，自然プランクト
ン群集を用いた実験と同様に，CO2濃度の異なる空気を



Fig. 4.　Estimated Feʹ as a function of added Fe and pH levels in seawater after Sunda and Huntsman (2003). 
The seawater media contains 100μmol L︱1 EDTA and illuminated under 100μmol photon m︱2 s︱1 12h-light :12-
L dark condition using a fluorescent light.
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は Conticribra weissflogiiのシノニム）を用いた（Sugie 
and Yoshimura, 2016）。前者は主に温帯域の汎存種であ
る。後者は汽水域にのみ生息する種であり沿岸～外洋域
には出現しない（Sugie and Suzuki, 2017）が，参照デー
タの多いモデル生物という観点から Sugie and Yoshimu-
ra（2016）に用いた。単離株を用いた培養実験では，実
験前に約 1週間，細胞分裂の回数にして 7～ 10回程度，
実験と同じ環境条件で培養することで，馴致させた。
両種とも，［Feʹ］の上昇により比増殖速度を上昇させ

たが，pCO2の違いによる変化は見られなかった（Fig. 5
の（a）と（e））。ただし，P. pseudodelicatissimaについ
ては，高い［Feʹ］のデータのみ抜き出すと，比増殖速
度と pCO2の間には有意な正の相関が見られた（p＝
0.01）。珪藻細胞の BSi :PN比は，P. pseudodelicatissima
では［Feʹ］および pCO2の上昇によって低下する傾向が
見られたのに対し，T. weissflogiiでは，Fe-240区でのみ
pCO2の上昇によって低下する傾向が見られた。［Feʹ］
の変化によって BSi :PN比は 30-40％の変化を示したの
に対し，pCO2の変化による BSi :PN比は，最大でも

用いて海水の pHを調節した。Aquil培地では，Fe（Ⅲ）
と EDTAの濃度比を変えることで Fe（Ⅲ）-EDTA錯体
から乖離する［Feʹ］を任意に制御することが可能であ
る（Price et al. , 1988/89 ; Sunda and Huntsman, 2003）。
海水中での Fe（Ⅲ）-EDTA錯体からの Feʹの乖離定数
は，pHに依存する（Sunda and Huntsman, 2003）。この
ため，用いる CO2濃度から予想される pHと添加する鉄
および EDTAの濃度から［Feʹ］を算出することができ
（Fig. 4），pHと［Feʹ］を独立して操作することが可能
となる。また，全アルカリ度（TA）の電位差滴定分析の
際，pH 4以下では EDTAイオンが H+と結合するため，
約 pH 3まで滴定する通常の測定法では正しく分析でき
ない。Sugie and Yoshimura（2013）では，pH 4までの
滴定プロセスの改変と測定データの再解析により，分析
誤差を 0.1％以下まで低減させる方法を確立し，TAの測
定を行った。
植物プランクトンの培養株は，珪藻 Pseudo-nitzschia 

pseudodelicatissima（単離者：杉江）（Sugie and Yoshimu-
ra, 2013）とThalassiosira weissflogii CCMP1336株（現在



µ µ

Fig. 5.　Growth and elemental dynamics of (a)-(d) Pseudo-nitzschia pseudodelicatissima and (e)-(h) Thalassiosi-
ra weissflogii grown under different pCO2 and dissolved inorganic iron (Feʹ) conditions. (a) and (e) specific 
growth rate, (b) and ( f) biogenic silica (BSi) to particulate nitrogen (PN) ratio, (c) and (g) BSi per unit surface 
area (SA), and (d) and (h) intracellular nitrogen concentrations of diatoms. Lines in (a) represent curve fitting 
using Michaelis-Menten equation. Numbers after the legends of CO2 and Fe- represent pCO2 levels in μatm 
and Feʹ concentrations in pmol L︱1, respectively. Note that the data of Fe-20 treatment in P. pseudodelicatissi-
ma culture experiment was eliminated from the figure to improve visibility. Figures were redrawn from the da-
ta in Sugie and Yoshimura (2013, 2016).
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での研究結果と合致する（Bucciarelli et al. , 2010 ; Take-
da, 1998, Sugie et al. , 2010, Sugie and Kuma, 2017）。す
なわち，ベーリング海で観測された高 CO2，かつ，鉄制
限環境における BSi :PN値の上昇は，海水の pHの低下
に伴う鉄の利用性の低下である可能性が高い。これら一
連の研究から，海洋酸性化は海洋生態系サービスの基盤
である栄養塩循環過程に影響を与える要因になり得ると
結論づけられる。
しかしながら，Yoshimura et al.（2014）で報告された，

Sugie et al.（2013）以外の HNLC海域で行われた海洋酸
性化実験において同様の傾向が観察されなかった事実に
ついては，さらなる研究により原因を究明する必要があ
る。植物プランクトン群集の（優占）種の違い，特に，沿
岸性か外洋性かなど，生息環境の違いが実験結果に影響
を与えるかどうかは，今後も知見を蓄積していかなけれ
ばならない。例えば，沿岸性種の方が CO2濃度の増加に
伴う［Feʹ］の僅かな低下に対して外洋性種より強いス
トレスを感じることがあれば（例えば，Sunda and 
Huntsman, 1995），2009年のベーリング海の実験でのみ
CO2の増加とともに BSi :PNや Fv/Fm値の低下が見られ
たことに適切な解釈を与える。事実，著者の未公表デー
タおよび Sunda and Huntsman（1995）より，沿岸性と
言われるモデル珪藻（Thalassiosira pseudonana and T. 
weissflogii）の Feʹに対する増殖の半飽和定数（ks）並び
に親和性（α : Michaelis-Menten式の初期傾斜）は外洋
性種を含めた他の種より約 1桁高い（Fig. 6）。本研究で
は珪藻が優占する天然プランクトン群集および 2種の珪
藻の単離株を用いた実験を行ったのみであり，海洋酸性
化と鉄との相互作用が生態系と物質循環に及す影響につ
いて理解を深めるためにはさらなる知見の蓄積が望まれ
る。海洋酸性化の影響が海域あるいは水塊毎に異なると
すれば，プランクトン群集の生物地理学的な情報が極め
て重要であり，今後も注力する必要がある（Sugie and 
Suzuki, 2015, 2017）。また，pHの変化によって鉄の利用
性が変化する可能性については，天然に存在する鉄－有
機配位子の錯体の安定度が pHによって変化するのか，
海域による有機配位子の質的変化はあるのか（Gledhill et 
al. , 2015 ; Stockdale et al. , 2016），などの新たな研究課
題を生み出すことで，より深く海洋システムを理解する
ための研究にも貢献している。

20％程度しか変化しないことも明らかになった。Pseudo-
nitzschia pseudodelicatissimaでは［Feʹ］に拘わらず，T. 
weissflogiiでは Fe-27区のみで，pCO2の上昇によって
単位表面積当たりのケイ素含量（BSi/SA：被殻の厚さの
指標）を低下させていた。［Feʹ］が BSi/SAに与える影
響は，T. weissflogiiのみに現れ，［Feʹ］の低下により
BSi/SA値は低下した（Fig. 5の（c）と（g））。両種共に
［Feʹ］の低下によって細胞内の窒素の濃度は低くなる傾
向が見られた。一方，pCO2の変化の影響は不明瞭であ
り，T. weissflogiiの Fe-240区においてのみ，pCO2と細
胞内の窒素濃度との間に正の相関が見られた（Fig. 5の
（d）と（h））。

Sugie and Yoshimura（2013）は，P. pseudodelicatis-
simaの BSi :PN比は［Feʹ］と pCO2の両方の影響を受
けることを明らかにした。これは，ケイ素動態が主に
pCO2に応じた変化を示したのに対して，窒素動態は
［Feʹ］によって変化していた事による。一方，T. weiss-
flogiiのケイ素と窒素の動態については，［Feʹ］の高低
によって pCO2に対する応答が異なっていたが，両元素
の動態が BSi :PN比において変化を打ち消し合うように
変化する結果，ほぼ一定な値を取ることが明らかになっ
た（Sugie and Yoshimura, 2016）。Sugie and Yoshimu-
ra（2013）によって開発した新規培養手法を用いた一連
の研究は，珪藻の中でも種によって，pCO2と［Feʹ］の
相互作用が生元素動態に及す影響が異なることを明らか
にし，植物プランクトン群集の中での優占種の違いが，
pCO2の変化に対する HNLC海域における物質循環過程
を変える可能性があることを初めて提示した。

2.3.　自然プランクトン群集と単離株を用いた実験のまとめ

ベーリング海で行った海洋酸性化の影響評価実験で
は，鉄無添加の系において pCO2が上昇すると BSi :PN
比が上昇するなどの応答がみられ，HNLC海域での pH
の低下は植物プランクトン群集の鉄律速をいっそう厳し
くするような結果であった（Sugie et al. , 2013）。培養株
を用いた実験から，海水の pCO2の上昇は，［Feʹ］の違
いに拘わらず，BSi :PN比を低下させることはあっても上
昇させることはなかった。一方，［Feʹ］の低下は，Sug-
ie and Yoshimura（2013, 2016）で用いた 2種の珪藻の
BSi :PN値を上昇させる要因であり，この傾向はこれま



Fig. 6.　(a) Growth response of five diatom species against dissolved inorganic Fe (Feʹ) concentrations and lines 
represent curve fitting using Michaelis-Menten equation. (b) Relationship between half saturation constant for 
Feʹ and surface area to cell volume ratio and (c) relationship between initial slope of Michaelis-Menten equa-
tion and surface area to cell volume ratio. Abbreviation of diatom species :  C.a :  Chaetoceros affinis (isolated by 
Koji Sugie from coastal region); C.sp. :  Chaetoceros sp. (kindly provided from Dr. Koji Suzuki, Hokkaido Univer-
sity, isolated from Oyashio region); P.p :  Pseudo-nitzschia pseudodelicatissima (isolated by Koji Sugie from 
coastal region); T.o_S&H: Thalassiosira oceanica, data reported by Sunda and Huntsman (1995); T.p_S&H: 
Thalassiosira pseudonana, data reported by Sunda and Huntsman (1995); T.w :  Thalassiosira weissflogii (CC-
MP1336); T.w_S&H: T. weissflogii, data reported by Sunda and Huntsman (1995). Data of C.a, C.sp. , P.p, and T.w 
are Sugieʼs unpublished data. Surface area of some Thalassiosira_S&H were estimated from reported cell vol-
ume data and empirical diameter (AL) to cell height (PA) ratio of each species; AL:PA of T.o, T.p, and T.w are 
2 :1, 2 : 3, and 1 :1, respectively. Note T.o_S&H, T.p_S&H and two T.w strains were isolated from oceanic region, 
coastal region, and brackish waters, respectively.
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洋表層の pHの低下分は 0.3-0.4であり，実際の海洋酸性
化は実験室で起こる現象より圧倒的に遅いことは明らか
である（Doney et al. , 2009）。そこで，より長期的な実験
が行われるようになってきている。通常は 1週間程度の
海洋酸性化の影響評価実験を 1から数年程度の期間続け
ることで，実験に使用した培養株に CO2濃度上昇に依存
した不可逆的な適応応答が起こることが，緑藻 Chlamy-
domonasやシアノバクテリア Trichodesmiumで報告さ
れている（Collins and Bell, 2004 ; Collins et al. , 2014 ; 
Hutchins et al. , 2015 ; Walworth et al. , 2016）。また，長
期実験における適応応答は，短期実験における表現型の
可塑性が鍵になっていることが多い（Collins et al. , 2014 ; 
Li et al. , 2016）。このことは，海洋酸性化の研究におい
ても様々な時間スケールでの実験を引き続き行うことが
重要であることを示している。例えば，沿岸域における
日周変化や季節変動は人為起源の海洋酸性化と比較して
短期間に起こる CO2環境のじょう乱であり（例えば，
Wotton et al. , 2008），短期間の操作実験は，自然に起き
ている環境変動とプランクトン動態の相互作用を理解す
る上で有用な手段と考えられる。対象生物の生息環境に
応じて細やかに環境条件を操作することは，プランクト
ンのみならず全ての生き物の実験において重要であろう。
海洋酸性化は恐らく単独では進行しない環境変化であ

ることも忘れてはならない。地球気温の将来予測にはさ
まざまな不確定要素はあるが，海洋酸性化は温暖化とと
もに顕在化してゆくことが想定される。さらに，海域毎
に植物プランクトンの増殖を律速する栄養塩の種類や，
将来起こりうる環境じょう乱が異なると考えられる
（Moor et al. , 2013 ; Boyd et al. , 2015）。例えば，北極や
南極海では海氷の融解に伴って塩分の低下と光環境の好
転が起き得るし，都市化の進む沿岸域では都市排水や工
場排気に由来する NOxや SOxなどの酸性ガス，有機物
や有害金属などによる汚染の進行が想定される（Doney, 
2010 ; AMAP, 2013）。室内での培養実験や現場海域での
観測研究の質を向上させるために，海域毎の特性を把握
し，いずれの環境じょう乱が生態系に深刻な影響を及し
得るかを注意深く検討し，研究を進める必要がある（杉
江・芳村 , 2011 ; Boyd et al. , 2015）。
海洋酸性化が植物プランクトンや生元素動態に与える

影響は，種や群集組成によっても異なるし，植物プラン

3.　おわりに

HNLC海域において，CO2濃度の増加による海水の酸
性化は，珪藻のような比較的大型の植物プランクトンの
増殖を抑制し，ケイ素が窒素と比較して多く使われるこ
とを見いだした。さらに，pCO2と生物に利用可能な鉄の
濃度を独立させて制御する実験システムを構築し，珪藻
の単離株を用いた室内実験に適応することで，pCO2の
上昇ではなく，鉄の利用性の低下が BSi :PN値を上昇さ
せる要因であることを明らかにした。しかしながら，
Yoshimura et al.（2014）に取りまとめられた過去 4回の
HNLC海域における海洋酸性化の影響評価実験の中で
は，BSi :PN値の変化をとらえたのは沿岸性珪藻の優占
度が高かった Sugie et al.（2013）の研究のみである。ま
た，植物プランクトン群集や生元素の動態は，pCO2の
変化に対して常に一定の変化傾向を示すわけでもない。
単離株を用いた実験における生元素動態は pCO2の変化
に対して一定の方向性を持った変化を示すことから，海
洋酸性化に対する天然プランクトン群集の応答はボトム
アップ（≒植物プランクトンの変化）以外の要因も考慮す
る必要があるだろう。そこで筆者は，2017年より希釈培
養法（Landry and Hassett, 1982 ; Chen, 2015）を海洋酸
性化の実験に適応することで，微小動物プランクトンに
よるトップダウンを考慮した実験を開始しており，pCO2

の上昇が 10μm未満の小型の植物プランクトンの増殖速
度を上げることを捉えている（杉江，未発表データ）。微
小動物プランクトンだけで無く，幼生時に海洋酸性化の
影響を受けやすいメソ動物プランクトンと大型植物プラ
ンクトンとの関係性に及す pCO2の影響についての知見
は著しく不足している。自然プランクトン群集や生元素
の動態が pCO2の変化に対して時折非線形になるメカニ
ズムを解明するためには，さらなる研究努力が必要と考
えられる。
近年，培養実験での CO2操作実験の環境と実際に進行

している海洋酸性化とでは，pHの変化する時間スケー
ルが違うことに注目が集まっている。すなわち，実験で
は数分から数日の間に CO2環境を変えることがほとんど
であるが，CO2の排出規制に特段の努力が払われないよ
うな社会経済的シナリオにおいても約 80年後における海
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クトンの栄養状態（本論文では鉄の有無）によっても変わ
ることが著者らの研究により明らかになった。植物プラ
ンクトンに限らず，海洋酸性化の影響は対象生物にとっ
てのデメリットあるいはメリットが生じることもあれば，
何の影響も現れないことがある（Kroeker et al. , 2013 ; 
Browman, 2016, 2017）。すなわち，多種多様な生物が混
在する自然環境では，海洋酸性化によって種間競争や種
間相互作用に影響が生じ，現在とは異なる定常状態が生
まれると考えられる。残念ながら，現在まで得られた数
多くの海洋酸性化に関する知見に思いを馳せても，将来
の人類が享受できる生態系サービスが，現代と異なる定
常状態の生態系においても現在と同等に得られるのかを
予測することは，現状では困難を極める。予測できない
事態が起こる可能性があるのであれば，究極的には CO2

の純排出量をゼロにし，海洋酸性化の影響を最小限化す
ることが最も有効な対策だと結論づけられる（United 
Nations, 2012, 2015 ; 外務省，2015）。我々研究者は，予
測の厳しい事態を少しでも改善するように着実に研究を
進め，知見を蓄積する努力を継続しなくてはならない。
海洋酸性化の研究の発展を契機として，CO2が生態系動
態を変化させる要因であることが明確になってきた今，
CO2は生態 “系 ”における研究対象の欠かせない一要素
として今後も継続して調査し続けることが重要である。
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Impact of ocean acidification on phytoplankton dynamics 
and bioelement cycling

 Koji Sugie＊

Abstract
　　Ocean acidification (OA) is one of the many severe ongoing environmental changes result-
ing from the increase in anthropogenic CO2. Many studies have reported that OA can affect 
marine organisms such as calcifying algae and animals. However, the interactive impacts of 
OA and other environmental stressors on marine phytoplankton remain poorly understood. 
First, we investigated the interactive effect of OA and iron availability on Bering Sea phyto-
plankton community. Second, we developed new culture media that allow for the independent 
manipulation of carbonate chemistry and iron availability. Third, we conducted unialgal culture 
experiments to examine the interactive effect of OA and iron availability using the new culture 
media. Through these above studies, we demonstrated that ( i ) iron availability could change 
as a result of OA in the iron-limited region of the Bering Sea, and (ii) CO2 and iron availability 
can independently affect individual bioelements in different ways. This paper presents a brief 
summary of our previous studies, recent trends in OA research worldwide and the agendas of 
OA-related studies.
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