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海水中の鉄など微量栄養物質が 
植物プランクトン増殖へ与える影響

近　藤　能　子＊

1．海洋一次生産を制御する微量栄養物質
海洋一次生産を支える植物プランクトンの増殖

を制御する主要因には，温度，光，栄養素の存在
量等が挙げられる．栄養素の中でも，植物プラン
クトンの生長に多量に必要とされ，かつ海水中で
不足しやすい窒素，リン，ケイ素は海水中で不足
しやすい元素であり，これらの無機塩である硝酸
塩，亜硝酸塩，アンモニウム塩，リン酸塩，溶存
ケイ酸は栄養塩と総称される．これらの栄養塩に
加え，海洋植物プランクトン増殖の制限要因とな
り得る元素には，海水中に 10－13～10－9 モルレベ
ルと極僅かにしか存在しない鉄，マンガン，ニッ
ケル，亜鉛，カドミウム，コバルトなどの微量金
属元素が挙げられる．これらの微量金属元素はそ
れぞれ生体内の様々な代謝過程に必須の補酵素に
含まれる．例えば，鉄は植物プランクトンの細胞
内においてタンパク質の高次構造の保持に関わる
とともに，電子伝達系，硝酸塩利用，クロロフィ
ル a生合成，硫酸還元等に作用する酵素の構成成
分として，光合成，呼吸，栄養塩の同化等の主要
な代謝系で重要な役割を果たしている．また，マ
ンガン，ニッケル，亜鉛，カドミウム，コバルト
もそれぞれ活性酸素の無毒化，リンや炭素の代謝
など多くの代謝過程に作用する酵素の構成成分で
ある（Twining and Baines, 2013）．海洋植物プラ
ンクトン増殖は，光と共に栄養素の中で最も存在
量が少ないものによって制限される場合が多く，
通常，海洋では窒素が欠乏し易い．一方，南極海
沖合域，東部太平洋赤道域，北太平洋亜寒帯域お
よびカルフォルニアやペルー沖等の沿岸湧昇域の

一部では，栄養塩濃度が高いにも関わらず，クロ
ロフィル a濃度の低い，いわゆるHigh Nutrient 
Low Chlorophyll（HNLC）海域が存在する．こ
れらのHNLC 海域では，植物プランクトンによ
る表層水中に存在する栄養塩の利用が鉄不足に
よって抑制されていることが現場鉄撒布実験など
により証明されている（Martin et al., 1994）．こ
うして，全海洋の約 30％の海域を占めるHNLC
海域では鉄は窒素，リン，ケイ素の栄養塩同様に
植物プランクトンの増殖制限因子の 1つとして重
要視されており（Moore et al., 2013），海洋にお
ける鉄の挙動やその生物利用能の理解が求められ
てきた．

2． 海水中の鉄の化学的形態とその生物利用
能
海水中で鉄は様々な物理・化学的存在形態を持
つ．海洋化学研究では，海水中の鉄を物理的なサ
イズの違いから，孔径 0.2‒0.4 μmのフィルターを
通過する溶存鉄と，そのフィルターを通過できな
い粒子状鉄に大きく分けて扱うことが多い．粒子
状鉄には，プランクトンやデトリタスの内に存在
しているもの，またそれらに付着しているもの，
無機鉱物等が含まれる．溶存鉄には，無機鉄イオ
ン等の無機態鉄，無機・有機コロイド鉄，そして
有機錯体鉄が含まれる．無機態鉄は，三価の場合
は主に Fe（OH）2＋，Fe（OH）3，Fe（OH）4－として，
そして二価の場合は，主に Fe2＋，FeCO3 として
存在する（Millero et al., 1995）．pH 8 付近の好気
的な条件である表層水中では，無機態鉄の大部分
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は酸素や過酸化水素によって酸化されるため，熱
力学的に安定な形は三価鉄である．この三価鉄は
加水分解されやすく，pH 8 の海水中では大部分
が難溶性の水酸化物や酸化物となる．その過程で
無機コロイド鉄が形成される．有機物を含まない
海水への三価鉄の無機化学的な溶解度は 0.1 nM
程度と極めて低く，海水中で定常的に無機態鉄と
して存在している割合は小さいことがモデル計算
からも見積もられている（Millero et al., 1995）．
有機錯体鉄は，鉄イオンと海水中の溶存有機物の
一部である有機配位子が錯形成した形態の鉄を指
す．電気化学的測定法の一種である配位子交換平
衡－吸着濃縮カソーディック・ストリッピング・
ボルタンメトリー法を用いた研究結果から，外洋
域では溶存鉄濃度を上回る有機配位子の存在が認
められ，その配位子濃度およびその錯形成能から，
溶存鉄の中の 99％以上が有機錯体鉄として存在
していることが示されている（Gledhill and van 
den Berg, 1994）．有機配位子の存在により海水
中の鉄溶解度は上昇するため，海水中の鉄の挙動
や存在形態の把握のためには有機配位子の影響を
考慮する必要がある．海水中で有機錯体鉄を形成
する有機配位子の由来には，バクテリアが細胞内
の鉄が不足した際に生産・放出するとされるシデ
ロフォア，植物プランクトン増殖の過程で細胞外
に放出される細胞外多糖類，動物プランクトンに
よる捕食時およびウイルスによる細胞溶解等の過
程で植物プランクトン細胞内から滲出する細胞破
壊由来物質，加えて河川や陸棚堆積物からの供給
や海洋内部での有機物分解で形成される腐植物質
があると考えられている（e.g., Gledhill and Buck, 
2012）．天然海水中ではこれら起源が多様な有機
配位子が混在した状態であるが，海域によって存
在する主要な有機配位子のタイプは変化する．陸
域に近い海域では，河川流入の寄与が大きいフル
ボ酸などの腐植物質や植物プランクトン増殖に伴
う細胞外多糖類が多くを占め，配位子濃度も高く
なるが，鉄濃度の低い外洋域ではシデロフォアの
影響が増えると予想されている（Hassler et al., 

2017）．

3．鉄の生物利用能
海水中の鉄の存在形態は物理学的にも化学的に
も様々だが，その生物利用能も形態により異なる．
一般的に，浮遊性の植物プランクトンは海水中に
溶存する鉄（溶存態鉄）を利用する．まず，無機
態鉄のうち，鉄イオン（Fe3＋および Fe2＋）につ
いて，植物プランクトンは細胞表面に存在する輸
送配位子と結合させて取り込んで利用することが
出来る（Hudson and Morel, 1990）．次に，海水
にほとんど溶解しない鉄の水酸化物および酸化物
に関しては，脱水・結晶化の進行に伴い植物プラ
ンクトンにとって利用されにくくなる（Wells et 
al., 1983）．また，有機錯体鉄については，有機錯
体鉄中の鉄を植物プランクトン細胞表面に存在す
る鉄輸送配位子による配位子交換によって獲得す
るまでの反応速度が遅く，生物利用能は低めであ
ることが予測されている．海水中の溶存鉄の
99％以上が天然の鉄有機配位子と錯形成した有機
錯体鉄として存在していることを仮定すると，海
水中の植物プランクトンが利用可能な無機鉄イオ
ン濃度は 10－14 M 程度と見積もられ，室内培養実
験によって得られている植物プランクトン鉄要求
量（Brand, 1991）を満たすことが難しい．しかし，
天然海洋では栄養塩が不足している亜熱帯海域や
HNLC 海域以外の海洋表層では植物プランクト
ンは鉄律速を受けず増殖している．海水中の鉄の
大部分が有機錯体鉄という天然環境において，ど
うやって植物プランクトンは生長しているのか．
ここで，光化学反応という配位子の濃度や安定度
定数だけではない要素が鍵となる．海洋表層では，
日中は太陽光による光化学反応によって，有機錯
体鉄は還元され配位子と鉄が解離し Fe2＋が生成
する（Barbeau et al., 2001）．無機鉄の一種であ
る Fe2＋は植物プランクトンにとって取り込みや
すい形態の鉄であり，実際，薄暗い環境で培養す
るよりも光照射した環境で培養した方が植物プラ
ンクトンによる鉄取込み速度は上昇することが示
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されている（Shaked et al., 2020）．一方で，有機
錯体鉄の光化学反応性は配位子の種類によって異
なることも示唆されており（Maldonado et al., 
2005），シデロフォアのモデル配位子として培養
実験で頻繁に使われるデスフェリオキサミン B
は光化学反応性に乏しい．また，光化学反応に
よって生成した Fe2＋は酸化的環境下では不安定
であるため，暗条件下では直ちに三価鉄へ酸化さ
れる．よって，植物プランクトンによる鉄利用能
を考える上では，鉄と錯形成する配位子の濃度や
錯形成能だけでなく，光化学反応性およびその安
定性についても理解することが重要である．また，
現場海洋における船上培養実験結果からは，鉄添
加に対する植物プランクトンの増殖応答や鉄取込
速度は海域の違いのみならず，植物プランクトン
のその時々の生理状態によって変化することが示
されていることから，化学的手法と生物学的手法
の双方の観点から結果を解析する必要がある．

4．複数の栄養物質の不足がもたらす共制限
これまで天然植物プランクトン群集を対象にし

た船上培養実験からは，主要栄養塩や鉄以外の栄
養素の不足も制限要因となりうることが確認され
ている（Moore et al., 2013）．例えば，鉄不足が
主要な一次生産制限要因と考えられている南極海
では，鉄に加えてコバルト錯体であるビタミン
B12 を添加した結果，天然植物プランクトン群集
の増殖がさらに促進されたことが示された
（Bertrand et al., 2007）．また，窒素不足が制限
要因と見なされている大西洋亜熱帯域の一部では，
窒素と鉄とビタミン B12 の同時的な不足によって
制限を受けていることが示された（Browning et 
al., 2017）．ビタミン B12 は生体内ではアミノ酸代
謝，DNA生合成，硫黄代謝など鉄と同様に様々
な生物代謝ステップに関わる補酵素であり
（Sanudo-Wilhelmy et al., 2014），植物プランクト
ンの培養株を維持するのに使われる培地などに一
般的に含まれる重要な栄養成分である．海洋真核
植物プランクトンの約半数の種は，生長にビタミ

ン B12 を必要とするが自ら生合成できず，環境中
に存在するバクテリアなどによって生産されたビ
タミン B12 を取り込む必要がある（Sanudo-
Wilhelmy et al., 2014）．よって，自らビタミン
B12 を生成できない種がこれらの実験で増殖応答
を示したものと予想される．またビタミンB12（コ
バルト）以外でも，亜鉛やマンガンも一部の海域
では鉄と同様に，あるいは鉄と同時的に植物プラ
ンクトン増殖を制限している可能性が示唆されて
い る（Chappell et al., 2015; Browning et al., 
2021）．このような研究の進展により，「海洋一次
生産は単一の栄養物質により制限されているので
はなく，複数の栄養物質が同時に不足することに
より制限されている」という「共制限」の概念
（Saito et al., 2008）が徐々に認識されている．こ
の概念の普遍性を検証するためには，今後，「ど
の海域で」，「どの植物プランクトンが」，「どの栄
養物質によって」，「どの程度」影響を受けている
か，総合的に調べる必要があるだろう．

5．おわりに
海洋一次生産を支える植物プランクトン増殖の
制御機構の解明は今後の地球温暖化の影響予測の
観点でみても重要なトピックである．国際
GEOTRACES プロジェクト等の進展により，近
年海洋における微量金属元素分布に関する知見は
蓄積されているが，それらの挙動と植物プランク
トン増殖の関わりについては，まだ不明な点も多
い．今後は，海洋一次生産を支える植物プランク
トンの増殖機構や多様性との関わりに焦点を当て
た研究の進展がより一層期待される．
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