
1.　はじめに

　海洋の一次生産を担う植物プランクトンは，有機物を
光合成する過程において，海水から様々な元素を獲得す
る。その際，炭素，窒素，リンなどともに，鉄，マンガ
ン，亜鉛，銅，コバルトのような微量金属も必要とされ
る。植物の生産量（収量）は生育に必要な諸因子中，供
給割合の最少のものに支配されるという最少律は古くか
ら知られていたが，南大洋の一次生産に関する窒素やリ
ン以外の制限因子として鉄が不足している可能性を最初

に指摘したのは，土壌抽出液や鉄を添加して植物プラン
クトンの培養実験を行っていた Gran（1931）である。
その後，海洋一次生産に関わる栄養素の一つとして鉄に
着目した研究が積極的に行われるようになった（Men-
zel and Ryther, 1961 など）。しかし，多くの研究では
実験操作中の鉄の混入に対する配慮が不十分であり，実
験条件として設定された鉄濃度も現在報告されている海
水中での一般的な値と比べて 3～5 桁高かった。
　このような状況に転機が訪れたのは，微量金属の分析
技術の向上に加えて，採水から分析に至る諸過程での目
的元素の混入による汚染（コンタミネーション）を防止
するクリーン技術が海洋化学分野で確立され，信頼でき
る海水中の溶存鉄濃度として nM（10－9 mol L－1）以下
の値が報告されるようになった 1980 年代以降である
（Gordon et al., 1982）。そして，東部北太平洋亜寒帯
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域や南大洋での鉄添加培養実験（Martin and Fitzwater, 
1988; Martin et al., 1990）で植物プランクトンの増殖
促進作用が認められたことなどから，「最終氷期には南
大洋において植物プランクトンが利用できる鉄の供給フ
ラックスが増えたことで，生物ポンプが刺激され，大気
中の二酸化炭素濃度が減少した」という Martin の鉄仮
説が提示された（Martin, 1990）。そして，大気中二酸
化炭素の削減方策としての海洋鉄肥沃化がクローズアッ
プされるようになり，太平洋東部赤道域や南大洋などの
高栄養塩・低クロロフィル（HNLC）海域で中規模の鉄
散布実験が実施された結果，鉄を海洋一次生産の重要な
制限因子とみなすパラダイムが広く受け入れられること
となった（Boyd et al., 2007）。その後も，鉄を始めと
する各種の微量金属の動態と生物活動との関係性に着目
した研究が，海洋学の幅広い分野で精力的に進められて
いる。
　このような海洋の生物生産ならびに物質循環との関わ
りを強く意識した微量金属研究が大きく発展する時代の
流れの中で，筆者は海洋化学と海洋生物学の視座を組み
合わせながら，植物プランクトン生産に果たす微量金属
の役割についての様々な疑問に取り組んできた。本論文
では，それらの研究の基盤となった実験技術と，植物プ
ランクトンの培養実験やフィールド研究を通して得られ
たいくつかの知見について，概要を紹介する。

2.　 植物プランクトン培養研究のためのク
リーン技術

　海洋化学における微量金属研究の進展には，様々な非
金属性素材の利用やクリーンルームのような無塵設備の
導入を含むクリーン技術が大きな役割を果たしてきた
（Bruland et al., 1979）。しかし，植物プランクトン培
養研究では，生きた生物を扱うことによる制約に加えて，
培養液の調製と滅菌，培養中の通気や温度・光環境の管
理など，海洋化学では扱わない操作がある。また，培養
の途中で培養海水の一部を採取して実験系内の生物・化
学項目の変化を追跡することが一般的である。そこで，
外洋表層における極めて低い溶存微量金属濃度を維持し
ながら培養実験を実施することを目的に，植物プランク
トン培養研究に特化したクリーン技術の構築に取り組ん

だ（武田ら，1992，1994）。また，それらのクリーン
技術を用いたとしても，実験器具や試薬などから予想外
の汚染を受けることがあるため，実験系内の目的元素濃
度の変化を適宜把握するための分析技術を開発した。
　基本的なクリーン技術の一例として，培養実験に使用
する器具の洗浄手順を Fig. 1 に示す。プラスチック素
材によって耐酸性，耐アルカリ性，耐熱性が異なる点に
留意しながら洗剤や酸溶液の種類と温度を選定し，ク
リーンルーム内の清浄な環境で器具の洗浄・乾燥操作を
行い，使用時までポリ袋で二重に包んで保管する。この
ように準備したポリカーボネート製容器では，器壁から
鉄の溶出がほとんど認められないだけでなく，器壁への
鉄の吸着も最小限に抑えられることを確認している
（Takeda and Obata, 1995）。実際の培養実験では，
植物プランクトンの増殖に伴って器壁への有機物等の付
着や海水 pH の上昇が起きるものの，北太平洋での 5 日
間の船上培養実験の終了時において器壁から回収された
鉄は，添加量に対して 1～3％であった。また，太陽光
下で現場の表層水温に近い条件で培養するために，研究
船のデッキに設置した海水かけ流し式水槽に培養容器を
沈めて実験することも多いが，その場合，培養容器の蓋
の付け根をテープでシールして蓋のネジ部分への浸水を
防いだ後，ポリ袋に包んで浸漬し，回収時には培養容器
の外側に付着した水分等をクリーンワイプで拭き取って
からクリーンルーム内で慎重に開封するなど，実験操作
過程で発生し得る微量金属の混入要因を排除するための
様々な工夫が求められる。さらに，培養海水への栄養塩
等の添加に際しては，できるだけ高純度の試薬を用いる
だけでなく，不純物として試薬に含まれる金属量を調べ，
問題になる場合にはキレート樹脂（精製した Chel-
ex-100 など）を使ってあらかじめ除去しておく必要が
ある（Morel et al., 1979）。
　光を照射して培養する植物プランクトン研究では，透
明なポリカーボネート製の容器を用いることが多い。但
し，その光透過の波長特性には注意が必要である。
Pyrex ガラスは波長 280 nm 付近まで光を透過するのに
対して，ポリカーボネートは波長 385 nm 以下の光を
ほとんど透過しないことから，有機錯体鉄の光還元など
紫外線による光化学反応が抑制される（Takeda and 
Kamatani, 1989）。テフロン FEP 製の容器は，可視光
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Fig. 1.　Procedures for cleaning plastic labware used in phytoplankton culture experiments. G. R., guaranteed 
reagent; P. M. A., for poisonous metal analysis.
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だけでなく紫外域の光も十分に透過し，破損し易い石英
ガラスと比べて扱い易いことから，微量金属が関与する
光化学反応の影響を調べるのに適している（Sato et al., 
2021）。

3.　 微量金属に関する植物プランクトンの室
内・船上培養実験

　海洋植物プランクトンによる微量金属の要求量に関す
る室内培養実験では，培養液中の金属の化学的な存在形
態（化学種）と濃度の初期条件を理論的に計算できる人
工海水培地が主に用いられてきた（Morel et al., 
1979）。人工海水の調製には大量の塩類試薬を使用する
ため，試薬から不純物として混入する金属量も多くなる
ことから，キレート樹脂を使った金属除去処理が不可欠
である。このような人工海水培地には，金属イオン緩衝
剤として高濃度の EDTA（エチレンジアミン四酢酸）が
加えられており，培地にバックグラウンドとして含まれ
る鉄濃度が数 nM レベル以上と高い状態でも，生物利用
可能な無機鉄イオン濃度を下げることで実験的検討を可
能にしていた。その結果，植物プランクトンによる微量
金属の取り込み速度および増殖速度がフリーの無機鉄イ
オン濃度に支配されていることなどが明らかにされてき
た（Anderson and Morel, 1982 など）。但し，一部の
植物プランクトンは有機錯体鉄を細胞表面で還元するな
どして利用できること（Sutak et al., 2020），また，
Fe(III)EDTA 錯体の光還元反応に伴って培養液中の鉄の
生物利用能が高められる可能性があること（Anderson 
and Morel, 1982）から，EDTA を使った金属イオン緩
衝系での培養実験データの解釈には注意が必要である。
こうした人工海水培地の問題点を考慮して，外洋表層か
らクリーン採水した天然ろ過海水をキレート樹脂カラム
に通して金属不純物を除去した後，精製した栄養塩類を
添加する手法を用いて培地を調製し，培地中にバックグ
ラウンドとして含まれる鉄濃度を HNLC 海域の表層水
と同等の 0.04 nM にまで下げることに成功した。その
結果，北太平洋と南極海から単離した外洋性植物プラン
クトン 17 株について，溶存鉄濃度が概ね 1 nM を下回
ると増殖速度が低下することを明らかにした（Takeda, 
2011; Takeda and Watanabe, 1997）。

　船上培養実験においては，現場の植物プランクトン群
集を含む表層海水をそのまま培養に用いることから，採
水や培養操作中のコンタミネーションに配慮することが
特に重要になる。HNLC 海域における培養実験では，
鉄のコンタミネーションの状況について，鉄無添加の対
照区（コントロール）の植物プランクトン増殖の様子か
らも判断することができる。Martin and Fitzwater
（1988）が東部北太平洋亜寒帯域で行った培養実験で
は，植物プランクトン群集が実際に海洋表層で経験する
と予想される溶存鉄濃度の変動幅を大きく上回る 1～10 
nM の鉄添加を行い，植物プランクトンの増殖促進効果
を認めたが，コントロールでもクロロフィル濃度の増加
と硝酸塩濃度の減少がみられたことから，培養操作中に
鉄のコンタミネーションが生じていた可能性は否定でき
ない。それに対して，筆者の植物プランクトン培養研究
のためのクリーン技術を駆使して太平洋赤道域で実施し
た船上培養実験では，表層の溶存鉄濃度が検出限界
（0.05 nM）以下と極めて低い状況において，従来より
も一桁低い 0.1 nM というサブナノモルレベルの鉄添加
による植物プランクトンの増殖促進を初めて明らかに
し，鉄の添加濃度に応じて増殖速度が大きくなることを
確認できた（Fig. 2）。そして，同様の鉄添加培養実験
を南大洋や西部北太平洋などでも実施し（Takeda, 
1998, 2011），海洋表層において自然現象として生じる
ような溶存鉄濃度の変動が，植物プランクトン生産に大
きな影響を及ぼし得ることを示した。
　沿岸湧昇域など現場海水中の溶存鉄濃度が比較的高い
環境において培養実験を行うこともある。その場合，微
生物が産生する鉄キレート化合物であるシデロフォア
（Desferrioxamine B など）を鉄に対して過剰に添加す
ることにより，植物プランクトンが利用可能な無機鉄イ
オン濃度をほぼ 0 にして，植物プランクトン群集を人
為的に鉄欠乏状態においたときの応答を調べることが可
能である（Hutchins et al., 1999; Wells, 1999）。これ
を応用して，東部北太平洋において 0～5 nM の 11 段
階の鉄濃度条件で植物プランクトン群集の増殖速度を調
べ，増殖の鉄濃度依存性が細胞サイズによって異なるこ
とも明らかにした（Takeda, 2011）。
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4.　珪藻の栄養塩消費比率に及ぼす鉄の影響

　植物プランクトンが硝酸塩として細胞内に取り込んだ
窒素をアンモニアに還元してアミノ酸合成に利用するた
めの酵素には鉄が補因子として含まれており，鉄欠乏時
には硝酸塩の利用が抑制されることから，植物プランク
トンの栄養塩利用と鉄に関する従来の研究では窒素代謝
に関するものが中心であった（Maldonado and Price 
1996; Milligan and Harrison, 2000 など）。また，
HNLC 海域の表層水に鉄を添加した場合，大きな増殖
応答を示す植物プランクトンは主に珪藻であるが，珪藻
細胞に含まれる炭素・窒素とケイ素の比率にはばらつき
があるものの，平均的な値は Si:C 比 0.13，Si:N 比 1.05
になることが報告されていた（Brzezinski, 1985）。そ
のため多くの研究では，珪藻が栄養塩を利用する際の窒
素，リン，ケイ素の比率は概ね一定であると仮定され，
珪藻による溶存ケイ酸の取り込みに鉄が及ぼす影響につ
いては調べられていなかった。
　しかし，南大洋で実施した鉄添加培養実験の栄養塩
データ解析を進める過程で，鉄無添加で植物プランクト

ンがあまり増殖していなかったコントロールにおいても
溶存ケイ酸が明らかに減少していることに気付き，珪藻
を主体とする植物プランクトン群集によって消費された
溶存ケイ酸と硝酸塩およびリン酸塩との比率が鉄添加時
と無添加時で異なることを見出した（Fig. 3）。同様の
現象は太平洋赤道域と西部北太平洋亜寒帯域で実施した
鉄添加培養実験のデータでも認められ，さらに南極海か
ら単離した珪藻 2 種を用いた室内培養実験によっても
確認されたことから，珪藻による栄養塩消費の Si:N 比
と Si:P 比は鉄制限下で 2 倍程度大きくなるという結論
に至った（Takeda, 1998）。すなわち，南大洋などの
HNLC 海域では鉄が不足することによってケイ酸塩が
硝酸塩よりも先に枯渇する状況を生み出し，栄養塩動態
や植物プランクトン群集組成に鉄が重要な役割を果たす
ことが示唆された。また，カリフォルニア沿岸湧昇域で
も鉄欠乏状態の植物プランクトン群集における Si:N 取
り込み比の上昇が報告され（Hutchins and Bruland, 
1998），珪藻群集の栄養塩消費比率の鉄による変化は
HNLC 海域以外でも起きることが示された。このよう
な鉄濃度環境に対する珪藻の生理的応答はこれまで予想

Fig. 2.　Relationship between the initial dissolved iron concentration and the net growth rate of phytoplankton 
in three size classes (squares, >10 µm; circles, 3–10 µm; triangles, <3 µm) observed during the onboard iron 
enrichment experiments conducted in the equatorial Pacific. Modified from Takeda and Obata (1995).
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されていなかったものであり，気候変動予測のための全
球 的 な 海 洋 炭 素 循 環 モ デ ル で あ る CSM-BEC や PI-
SCES-v2 などに，鉄欠乏による Si:C，Si:N 比の変化を
表現する数式が組み込まれることとなった（Moore et 
al ., 2004; Aumont et al., 2015）。
　この鉄濃度環境に対する珪藻の生理的応答に関する発
見は，生物体（遺骸など）の沈降によって海底に運ばれ
る炭素とケイ素の輸送比が表層の珪藻群集の鉄欠乏状態
に応じて変化することを意味しており，海底堆積物の記
録から過去の地球環境を復元する古海洋学の分野にも貢
献することとなった。すなわち，氷期・間氷期における
南大洋へのダスト鉄の供給量と生物ポンプによる海洋深
層への炭素移送量の指標となる堆積物中の珪藻の殻（オ
パール）量との関係性に矛盾点がある（Mortlock et 
al ., 1991; Martin, 1992）というパラドックスの解決に
つながった。さらに，氷期に南大洋から余剰のケイ酸塩

が亜熱帯海域に流失して，低緯度海域の生物ポンプが活
性化したという仮説（Brzezinski et al., 2002）や，湧
昇海域へのパルス的な鉄供給がオパール堆積物のホット
スポットを生み出すといった研究（Pichevin et al., 
2014）などに波及した。
　鉄の多寡が珪藻の Si:N 比や Si:P 比を変化させるメカ
ニズムについては，増殖速度の低下により珪藻の殻が形
成される期間が長くなることや，細胞サイズおよび形態
の変化により，細胞表面積と体積の比が大きくなること
が 関 係 し て い る と 当 初 は 考 え ら れ て い た（武 田 , 
2002）。その後，珪藻のゲノム解析による研究が進み，
鉄制限は珪藻殻形成プロセスに関与する遺伝子のアップ
レギュレーションを生じることから，ケイ素の代謝は鉄
と密接に関わっていることが明らかになった（Mock et 
al., 2008）。また，珪藻の羽状目と中心目の 2 つのグルー
プ間では，鉄供給の変化に伴う窒素栄養素の獲得と同化

Fig. 3.　Elemental ratios of nutrients consumed by the phytoplankton assemblage during the onboard iron en-
richment experiments conducted in the Southern Ocean, the subarctic North Pacific, and the equatorial Pa-
cific. Gray and black represent control (no iron addition) and iron addition, respectively. Data from Takeda 
(1998).
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の戦略に大きな違いがあることも指摘されている（Co-
hen et al., 2017）。今後，このような遺伝子情報に基づ
く研究アプローチを海洋フィールドに展開することで，
海洋のケイ素循環と鉄の関係性がさらに明確になると期
待される。

5.　 北太平洋亜寒帯域における中規模鉄散布
実験

　北太平洋亜寒帯域では 2001 年から 2004 年にかけ
て，SEEDS（Subarctic Pacific Iron Experiment for 
Ecosystem Dynamics Study），SERIES（Subarctic 
Ecosystem Response to Iron Enrichment Study），
SEEDS-II と 3 回の中規模（メソスケール）鉄散布実験
が実施され，供給された鉄に応答して発達した植物プラ
ンクトンブルームによる生物ポンプの効率が従来の予想
よりもかなり低いことなど，様々な新知見が得られた
（Tsuda et al., 2003; Boyd et al., 2004; Tsuda et al., 
2007）。いずれの実験においても，鉄が一次生産と食物
網構造に強く影響することを確認したが，海域の東西や
実施年によってプランクトン群集の優占種ならびに生物
応答の速度と大きさが異なる結果となり，自然生態系の
応答は多様であることが改めて浮き彫りになった。
　西部亜寒帯域における最初の鉄散布実験 SEEDS で
は，連鎖群体を形成する大型珪藻が大量増殖した。東部
亜寒帯域で実施した SERIES でも，小型植物プランクト
ンの初期ブルームに続いて，様々な珪藻種が大規模ブ
ルームを引き起こした。それらの結果に対して，SEEDS
の 3 年後に同じ海域で行った SEEDS-II では，1ヶ月弱
の実験期間を通して植物プランクトンの生物量が他の実
験と比べて非常に少なく，小型の非珪藻種が優勢であっ
た。このような生物応答の違いを生じた要因としては，
メソ動物プランクトンの生物量と捕食圧のほか，表面混
合層深度，溶存鉄濃度の初期増加量，鉄の生物利用能を
変化させる有機配位子の生成量，実験開始時の植物プラ
ンクトン群集組成が関与したと考えられる（Takeda, 
2011）。
　中規模鉄散布実験での植物プランクトン群集による溶
存ケイ酸と硝酸塩の消費比率については，SEEDS と
SERIES においてブルーム後半に Si:N 比が大きくなり，

現場の表層水中で硝酸塩よりも先に溶存ケイ酸が枯渇す
る傾向が認められた（Fig. 4）。しかし，その比率の上
昇には，前述した珪藻群集の鉄欠乏状態だけでなく，植
物プランクトン群集組成，植物プランクトンが利用する
主な窒素源，光環境などの変化も関与している可能性が
ある（Takeda et al., 2006）。そこで各実験で得られた
データを基に栄養塩消費比率の変動要因を詳しく検討し
たところ，SEEDS では大量に増殖した植物プランクト
ンの自己遮蔽により光利用能が低下して表層混合層内の
硝酸塩の取り込みが抑制されたこと，SERIES では植物
プランクトン群集が鉄欠乏ストレスを受けたこと，
SEEDS-II ではメソ動物プランクトンによる活発な摂食
活動で再生したアンモニウム塩の利用が進んだことが強
く影響したと考えられ，それぞれ異なるメカニズムが働
いていたことが分かった（Takeda, 2011）。
　その他にも，3 回の中規模鉄散布実験を通して，鉄供
給に対するプランクトン群集の生理・生態学的な応答と
ブルーム形成に伴う物質循環の変化など，北太平洋亜寒
帯域におけるプランクトン生産の制御機構を包括的に理
解する上で有用な知見が得られた（Takeda and Tsuda, 
2005; Harrison, 2006; Uematsu et al., 2009）。また，
観測された応答や変化に当初の予想とは違った側面が少
なからず認められたことは，海洋生態系の相互作用なら
びに機能に関する我々の知識のギャップと研究アプロー
チの弱点を強く意識させる結果となった。太平洋赤道域，
南大洋，北太平洋亜寒帯域などで実施された複数の鉄散
布実験により集められた膨大な知見は，総説として取り
まとめられるとともに（de Baar et al., 2005; Boyd et 
al ., 2007），海洋肥沃化による大気中二酸化炭素削減方
策の評価報告という形でも公表された（Wallace et al., 
2010; Williamson et al., 2012）。このような総括を経
て，HNLC 海域における中規模の鉄散布は，植物プラ
ンクトン増殖を促進し，表層水中の二酸化炭素分圧を低
下させるポテンシャルを有するものの，その応答は物理・
生物学的な要因に依存し，大気中二酸化炭素の削減効果
は当初の見積もりの 1/5～1/20 に留まるという結論が
導かれた。但し，これらの実験の時空間スケールは，複
数年にわたる大規模な海洋鉄肥沃化に対する海洋生態系
の応答を予測するのには不十分で，動物プランクトン，
魚類，底生生物群集などへの長期的な影響は不明なまま
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であり，海洋鉄肥沃化は予期しない環境影響を生じるリ
スクがあることが強く懸念された。このような科学的知
見のギャップを埋めるため，米国の研究者が中心となっ
て，海洋フィールド調査やモデリングに関する研究が続
けられている（http://oceaniron.org/）。

6.　 大気からの微量金属供給に対する植物プ
ランクトン群集の応答

　西部北太平洋は，黄砂など大気降下物質に由来する鉄
の供給フラックスが大きい海域として知られている
（Uematsu et al., 1983; Jickells et al., 2005）。しかし，
大気降下物質が植物プランクトン生産に及ぼす影響を海
洋フィールドで直接捉えた研究は限られている（Young 
et al., 1991 など）。そこで，日本沿岸や洋上で採取し
た大気エアロゾルあるいは雨水を西部北太平洋の表層海
水に添加する船上培養実験を実施したところ，大型植物
プランクトンの増殖促進作用を確認することができた
（Takeda et al., 2014）。また，室内培養実験において，

珪藻の増殖速度が大気降下物質から溶出する溶存鉄濃度
と相関を示すことも分かった。これらの結果や大気降下
物質に含まれる微量金属の可溶性画分のデータ（Oku-
bo et al., 2013）などから，西部北太平洋に沈着する大
気エアロゾルに含まれる鉄のうち 1～20％が生物に利用
可能な形態で供給されていると推定された。但し，人為
起源の微量金属を多く含む場合や，大気中の硝酸や硫酸
との反応によってエアロゾル粒子表面が変質している場
合は溶解する割合が大きく変化するため，既存データの
平均値などに基づく単一の溶解率を適用することは難し
い。一方，大気降下物質に含まれる銅やカドミウムなど
生物毒性を示す微量金属の海洋生物への影響も懸念され
ている（Paytan et al., 2009）。また，日本沿岸で採取
された大気降下物質についても，人為起源物質の寄与が
大きいマンガン，亜鉛，銅で 20～80％の高い溶解率が
示されている（Okubo et al., 2013）。ところが，上記
の大気エアロゾル・雨水の添加船上培養実験において有
害重金属に起因する植物プランクトンの増殖阻害作用は
確認されなかった（Takeda et al., 2014）。これらの元

Fig. 4.　Relationship between nitrate and silicic acid concentrations of the surface water inside of the iron-en-
riched patch measured during SEEDS, SERIES, and SEEDS-II experiments in the subarctic North Pacific. The 
red line indicates the change at a consumption ratio of Si/N = 1. Modified from Takeda (2011).
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素については，現時点における大気からの沈着フラック
スが現場の表層海水中濃度と比べて少ないことなどか
ら，外洋表層の植物プランクトン増殖に直接的な影響を
及ぼしている可能性は小さいと推察される。
　HNLC 海域である北太平洋亜寒帯域において，黄砂
が多く飛来する春季は表面混合層深度がまだ深いので，
黄砂由来の鉄が海洋表層に供給されたとしても光量の不
足によって植物プランクトン群集が十分に増殖応答でき
ない。それに対して，鉛直的な成層の発達した夏季に，
大規模な火山噴火により洋上に拡散した火山灰が沈着し
て鉄が溶出すると，好適な光環境下で植物プランクトン
の増殖が促進され，広範囲で植物プランクトン量が増加
することがある（Hamme et al., 2010）。2008 年 8 月
に西部北太平洋で実施した曳航体による表層水の連続ク
リーン採水観測では，アリューシャン列島の Okmok 火
山噴火に由来する火山灰の降下イベントに天皇海山群周
辺海域で遭遇し，火山灰降下の約 4 日後に現場海域を
再び通過した際に表層植物プランクトン群集の増殖が観
測された（Fig. 5）。この時，表層水の溶存鉄濃度の上
昇は不明瞭であったが，火山灰から溶出した鉄は速やか
に生物に取り込まれて溶存鉄濃度が低く保たれていたと
推察される（Takeda et al., 2014）。そのため，海洋に
沈着した微量元素の生物利用を検討するには，表面混合
層内における粒子態鉄の挙動も合わせて把握することが
重要になる。なお，火山灰は砂漠ダストなどと比べて鉄
を溶出し易い性質を有することに加えて（Olgun et al., 
2011），亜寒帯域では夏季に多く発生する酸性霧が火山
灰粒子と反応して微量金属の可溶性画分の割合が増えて
いる可能性も考えられる。従って，北太平洋亜寒帯域に
おける大気からの微量金属供給に関しては，将来の気候
変動に伴う黄砂の飛来時期・場所の変化とともに，周辺
の火山活動や火山灰の輸送経路についても注視していく
必要がある。

7.　 有光層以深からの微量金属供給に対する
植物プランクトン群集の応答

　一次生産に不可欠な窒素・リンなどの栄養塩が表層で
ほぼ枯渇している外洋亜熱帯域において，有光層以深か
ら表層に供給される栄養塩を植物プランクトンが効率良

く利用するためには，その代謝過程に関与している微量
金属の存在が不可欠となる。太平洋の西経 170 度線に
おける溶存微量金属濃度の表層 200 m 以浅における広
域的な鉛直断面分布を調べたところ，鉄は亜寒帯の貧酸
素層を除いて，概ね 0.1 nM 前後の低いレベルとなって
おり，亜熱帯海域では下層からの鉛直的な鉄供給フラッ
クスが小さいと予想された（未公表）。また，北緯 10～
35 度付近では亜表層クロロフィル極大層（SCM）付近
で溶存鉄濃度が極小を示す場合が多いことから，有光層
下部の植物プランクトン群集が下層から供給された硝酸
塩などの栄養塩を利用する際に，鉄が同時に消費されて
いる可能性が高いと考えられた。
　そこで，中部北太平洋の北緯 10～50 度の 4 測点で，
有光層以深（100～200 m）から採取したろ過海水を表
層 10 m および SCM の未ろ過海水と 1:1 の割合で混合
し，さらに 1 nM の鉄添加実験区を設けて，現場の光量・
水温を模擬したインキュベーター内で数日間培養を行
い，植物プランクトン群集の増殖を調べた（Fig. 6）。
その結果，SCM の植物プランクトン群集に関しては北
緯 20，35，50 度において下層から供給される栄養塩に
対して鉄が相対的に不足し易い環境となっていること，
表層の植物プランクトン群集については北緯 50 度の
HNLC 海域だけでなく北緯 35 度においても鉄が不足し
ていることが明らかになった（未公表）。また，外洋性
真核植物プランクトン細胞の平均的な Fe:N 比として
0.32 mmol mol－1 の値が報告されているが（Ho et al., 
2003），西経 170 度線の 200 m 層における溶存鉄と硝
酸塩の比率はその 1/15～1/3 に過ぎず，植物プランク
トンが硝酸塩を全て利用するのに十分な鉄が存在してい
ないことも明らかになった。従って，中部北太平洋の亜
熱帯から亜寒帯域の広い範囲で，SCM 付近の植物プラ
ンクトン群集が有光層以深から供給される溶存鉄を消費
することにより，表層群集の鉄不足が強化されていると
考えられた。一方，インド洋の亜熱帯域においても，亜
表層の植物プランクトン群集が光量不足および鉄不足の
複合的な増殖制限を受けていることが船上培養実験から
明らかになり，鉄制限下で植物プランクトン細胞外への
亜硝酸塩の放出が促進されて亜硝酸塩極大層の形成に寄
与している可能性を指摘した（Sato et al., 2022）。こ
のような亜表層の植物プランクトン群集と微量金属の関
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わりについては知見が不足しており，更なる研究の進展
によって，水柱全体としての一次生産がどのようなメカ
ニズムで制御されているのかを理解する上で有益な示唆
が得られるものと期待される。
　鉄以外の微量金属については，中部北太平洋亜熱帯域
の亜表層で観測された鉛直分布において溶存亜鉛濃度が
SCM の底部付近で大きく減少する様子が捉えられ
（Fig. 7），同様の傾向が北緯 40 度においても認められ
たことから，生物活動による溶存亜鉛の消費が示唆され
た。亜鉛は，光合成の二酸化炭素利用に係る炭酸脱水素
酵素や，有機態リンの利用に必要となるアルカリホス
ファターゼなどに含まれている重要な元素の一つである

（Morel and Price, 2003）。しかし，表層ならびに亜表
層の植物プランクトン群集を対象に行った鉄，亜鉛，コ
バルトの添加培養実験において，増殖促進作用が認めら
れたのは鉄のみであった。今後，鉄と亜鉛の共制限が起
きている可能性の有無について確認する必要があるもの
の，植物プランクトンの微量栄養素としての鉄の重要性
が改めて認識される結果となった。

8.　おわりに

　卒業研究として植物プランクトンと重金属の研究を始
めた当初，このテーマが自分の研究人生における大きな

Fig. 5.　Ship’s track of the R/V Hakuho-Maru KH-08-2 cruise Leg 1 in the western North Pacific (a), changes 
in surface water chlorophyll a and dissolved iron concentrations along the east–west transect, indicated by 
the red line on the ship’s track (b), and surface water horizontal distributions of chlorophyll a (c) and dis-
solved iron (d). A blue arrow indicates the area of the volcanic ash deposition. Modified from Takeda et al. 
(2014).
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柱になるとは思ってもみなかった。学生の頃は船酔いが
ひどく，海洋フィールド研究は自分に向いていないとい
う意識も強かった。しかし，海洋環境と生物活動に対す
る好奇心を持ち続けていたのが幸いだったのかもしれな
い。東京湾の青潮や陸上養殖システムの水質浄化に関す
る研究などに取り組んだ後，Martin の鉄仮説をきっか
けに微量金属研究の世界に本格的に足を踏み入れること
となり，国際的な海洋鉄研究の潮流に翻弄されながらも，
多くの方々に支えられて，研究を継続することができた。
様々なパラメータを測定して海洋の未知なる姿を記述す
るのも大事であるが，独自の仮説に基づいて実験操作を
加え，反応を見るのが楽しみであった。また，この分野
の著名な先生から直接指導を受けることが無かったた

め，試行錯誤しながら実験計画を立て，得られた結果の
意味を先入観なしに自分の頭で熟考するようになり，異
分野の知見を直感的に組み合わせて新たなアイデアを出
す喜びも何度か味わうことができた。その間，国内外に
おける微量金属研究は大きく発展し，SOLAS，GEO-
TRACES，BioGeoSCAPES などの国際プロジェクトを
通して大規模なフィールド観測やモデリング研究が精力
的に進められた結果，多くのことが分かったのと同時に，
相変わらず上手く説明できない事象や新たな疑問も少な
からず浮かび上がってきたのではないかと思われる。そ
れらの謎を解くことに，少しでも貢献できればと願って
いる。

Fig. 6.　Initial and final chlorophyll a concentrations of the surface (10 m) and subsurface chlorophyll maxi-
mum (SCM) phytoplankton assemblages at 10°N (a), 20°N (b), 35°N (c), and 50°N (d) in the central North 
Pacific (170°W) when deep seawater (100–200 m) and iron were added and incubated for 3–6 days. Init, ini-
tial; Cont, control; DW, addition of filtered deep seawater (1:1); DW + Fe, addition of filtered deep seawater 
(1:1) with 1 nM iron. Controls were treated with filtered seawater collected at 10 m or SCM instead of deep 
seawater. Error bars are standard deviations of triplicate incubation bottles. Data unpublished.
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さった東京水産大学海洋環境化学講座の鎌谷明善先生，
禅問答のような対話を通して思考力を養って頂いた東京
大学水産海洋学講座の二村義八朗先生，国際的な鉄研究

者グループに迎え入れてくれたカリフォルニア大学サン
タクルーズ校（当時）の Mark Wells 氏，共同研究のカ
ウンターパートとして支えて下さったカナダ海洋科学研
究所の C.S. Wong 氏との出会いは人生の大きな転機と
なりました。また，数々の研究プロジェクトにおいて，
高橋正征先生，植松光夫先生，古谷研先生ならびに津田
敦氏，小畑元氏，西岡純氏，近藤能子氏，佐藤光秀氏ら
に様々な場面で助けて頂きました。改めて皆様に心より
感謝申し上げます。
　本研究は科研費（JP14560143, JP14658151, JP16201003, 
JP 17310005, JP 18067006, JP 20310006, JP 23651017, 
JP 24121006, JP 26241009, JP 26550010, JP 16 K 12586, 

Fig. 7.　Vertical distributions of chlorophyll a, nitrate, nitrite, and dissolved trace metals (Fe, Zn, Co, Mn, Ni, 
and Cu), at 23°N 180°E in the subtropical North Pacific. It should be noted that seawater samples for trace 
metal analysis were not UV irradiated; therefore, copper and cobalt concentrations are labile fractions that 
have not formed strong complexes with organic ligands. Data unpublished.
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JP17H04479, JP18H03361, JP20KK0240）の助成を受けた
ものです。
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Biogeochemical studies on regulation mechanisms  
of marine primary production by trace metals

Shigenobu Takeda†

Abstract
Focusing on trace metals, such as iron, as important regulators of marine primary production by 
phytoplankton, original researches, involving both chemical and biological oceanography, were 
conducted by developing trace metal clean techniques for phytoplankton culture experiments. 
Field observations and onboard culture experiments were conducted in major high-nutrient 
low-chlorophyll waters, such as the Southern Ocean, the equatorial Pacific, and the subarctic 
North Pacific, and it was demonstrated that sub-nanomolar levels of iron regulate phytoplankton 
production. In addition, by analyzing the nutrient dynamics in these experiments, it was also 
found that the nutrient consumption ratios (Si/N and Si/P) by diatoms, which play a central role 
in marine primary production, are doubled under iron deficiency. This indicates that the C/Si 
transport ratio to the deep ocean by phytoplankton detritus sedimentation changes in accor-
dance with iron supply to the ocean surface. Mesoscale iron enrichment experiments in the sub-
arctic North Pacific were conducted to test the iron limitation hypothesis at the marine ecosys-
tem level. Consequently, many experimental results were obtained, which enabled the 
quantitative analysis of the impact of iron, while pointing out problems caused by a large-scale 
iron fertilization in the oceans. Furthermore, the effects of atmospheric depositions, such as 
Asian dust and volcanic ash, on marine phytoplankton production and the role of trace metals 
in the nitrogen cycle at the subsurface layer were also investigated. These studies have led to a 
comprehensive understanding of the mechanisms by which trace metals regulate marine prima-
ry production.
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