
はじめに
　珪藻類は，細胞サイズが比較的大きい（約 5 µmから 2 mm

程 ; Hoppenrath et al. 2009）微細藻類であり，好適環境で発
揮される増殖速度は大きいことが知られている（Edwards et 

al. 2015）。そのため，珪藻類は海洋炭素循環において重要な
役割を果たしており，海洋における純基礎生産と粒状有機炭
素（POC: particulate organic carbon）輸送のそれぞれ 40%ほ
どを担っていると言われている（Jin et al. 2006, Tréguer et al. 

2018）。ときに，珪藻類は環境要因（栄養塩・鉄・水温・光・
pHなど）の変動（特に，環境の不適化）がトリガーとなっ
て休眠期細胞を形成し（Hargraves & French 1983, Kuwata et 

al. 1993, McQuoid & Hobson 1996, Oku & Kamatani 1999, 

Sugie & Kuma 2008），海底へ沈降・堆積する。休眠期細胞
は耐久性が高く，栄養細胞に比べて，光や栄養塩の少ない環
境や，乾燥，捕食者からの攻撃に対して強く，劣悪な環境条
件下においても生き延びることができるような生理的特徴を
備えている（Hargraves & French 1983, Kuwata & Takahashi 

1999, Kuwata & Tsuda 2005）。一方，休眠期細胞を含む，海
底堆積物中の珪藻類は，光の照射がトリガーとなって速や
かに「発芽」し，光合成を復活させることで活発に増殖す
る（Hollibaugh et al. 1981）。そのため，水深がごく浅く，海
底堆積物が水柱表面近くまで容易に運ばれるような沿岸域で
は，休眠期細胞が水柱（海洋の表面から最大水深までの環境）
での珪藻類による大増殖の「シードポピュレーション（seed 

population）」として機能することが提案されてきた（Garrison 

1984, Itakura et al. 1997）。しかしながら，長い期間を光が少
ない海底で過ごす堆積物中の珪藻類が，光環境の好転に対し
てどのような生理学的応答を示すのかについては未だ不明点
が多い。珪藻類の休眠期細胞に関する研究は，群集分布の把
握を含め，古くから主に沿岸域を対象として行われてきた（板
倉 2000）。一方で，北極海の太平洋側海域（以下，太平洋側
北極海）のうち，チュクチ海の陸棚域には，海底堆積物中に
休眠期細胞を含む増殖能力を維持した珪藻類が高密度で存在
することが明らかとなった（Ren et al. 2014, Tsukazaki et al. 
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2018, Fukai et al. 2021）。この海域は水深が非常に浅く，水柱
と海底の相互作用が大きいことが知られているため，海底堆
積物中の珪藻類が基礎生産に寄与する可能性があるが，どの
ような海洋学的プロセスが関わっているのかについては，さ
らなる理解が必要である。以上より，本稿では，太平洋側北
極海に位置するチュクチ海の陸棚域を例として，海底堆積物
中の珪藻類の光生理能力を紹介するとともに，この海域の基
礎生産像における海底堆積物中珪藻類の役割について論じる。

チュクチ海陸棚域の堆積物に含まれる珪藻類の群集分布
　本稿で対象とする太平洋側北極海は，冬季に海氷が張り出
し，夏季に後退する季節海氷域である。そのため，季節的に
太陽放射が強くなるとともに海氷が融解し，海氷下や水柱内
へ光が届くようになる春季から夏季にかけて光合成は最も盛
んになり，大規模な微細藻類ブルームを形成する（Horner 

& Schrader 1982, Ardyna & Arrigo 2020）。特に，チュクチ
海に広がる陸棚域では，このブルーム期において，北極海で
有数の高い基礎生産力を有している（Hill et al. 2018）。加
えて，この海域における非常に大きな POC沈降フラックス
（O’Daly et al. 2020）と約 50 mほどの浅い水深とが相まっ
て，水柱と海底は密接に関連している。このような特徴は，
“pelagic-benthic coupling” と呼ばれ，太平洋側北極海のなか
でも，チュクチ海陸棚域における重要な生物地球化学的特徴
である（Grebmeier et al. 1988, 2006）。チュクチ海陸棚域にお
いて微細藻類の増殖期の高い基礎生産力と POC沈降フラッ
クスは主に珪藻類によって支えられているため（Hill et al. 

2005, Sukhanova et al. 2009, Lalande et al. 2020, O’Daly et al. 

2020），海底には水柱から沈降してきた珪藻類が高密度で堆
積しており，休眠などの戦略を取りながら，暗い環境でも生
存していると考えられる。
　実際に，太平洋側北極海の陸棚域において海底表面の堆
積物に含まれる珪藻類の群集を広範囲にわたって調べた研究
では，各海域の水柱における基礎生産力の特徴を概ね反映
するような密度分布で，休眠細胞を含む大量の珪藻類が分布
していたことが報告された（Fukai et al. 2021）（Fig. 1）。海
底表面の堆積物に含まれる珪藻類群集の組成については，一
般に，水柱での微細藻類ブルームを反映すると言われている
（Pitcher 1990, Itakura et al. 1997）。太平洋側北極海の陸棚域
における堆積物中の珪藻類群集組成もそれに矛盾ない結果が
得られており，海氷がより長い期間存在する海域では海氷に
関連した珪藻類（アイスアルジーとしてよく知られるグルー
プ）の割合が高くなり，海氷が無い期間（開放水面期間）が
より長い海域では水柱において大規模な微細藻類ブルームを
構成する珪藻類（例えば，Chaetoceros spp.や Thalassiosira 

spp.）が群集内で優占していた（Fukai et al. 2021）。すなわ
ち，海底の堆積物表面の珪藻類群集を調査することで，大規
模な増殖期（ブルーム期）における珪藻類群集の優占分類群
は，環境の変化に伴ってスイッチングすることが考えられる
（Fukai et al. 2021）。したがって，時間的にスナップショット

な船舶調査が多い北極海ではあるが，海底堆積物中の珪藻類
の群集を調査することは，海氷動態の変化による春季ブルー
ムの変化（アイスアルジーの寄与や水柱種の寄与，ブルーム
の規模などの変化）を知るためのひとつの指標となり得るか
もしれない。
　特に季節的に基礎生産力が非常に高くなるチュクチ海陸棚
域に注目すると，海底堆積物 1 g（湿重量）中に珪藻類が 106

個以上存在することが示されており（Fukai et al. 2021），既
報研究による報告値とも矛盾がなかった（Tsukazaki et al. 

2018）。また，これは富栄養化した日本の沿岸域で見られる
値に匹敵するほど高密度であり（Itakura et al. 1997），チュク
チ海陸棚域の高い基礎生産力を明確に反映していると考えら
れる。群集組成に着目すると，水柱での微細藻類ブルームで
優占する Chaetoceros spp.や Thalassiosira spp.（von Quillfeldt 

2000, Sergeeva et al. 2010）が高い割合を占めており，珪藻
類のなかでもブルームを起こす能力を有する分類群が海底堆
積物中に広く分布していることが明らかとなった。したがっ
て，チュクチ海陸棚域は，季節的に水柱での基礎生産力が大
きくなることに起因して，大規模に増殖した珪藻類の多くが
沈降し，堆積することによって，海底には「珪藻類の貯蔵庫」
が形成されていることが明確である（Tsukazaki et al. 2018, 

Fukai et al. 2021）。

海底堆積物に含まれる珪藻類の光生理能力
　海底堆積物中に含まれる珪藻類は，休眠期細胞を含め，光の
照射がトリガーとなって再び活発な増殖を始める（Hollibaugh 

et al. 1981）。休眠期細胞の「発芽」に最低限必要な光強度は
正確には分かっていないが，10–30 µmol m−2 s−1ほどの光で
発芽の契機となることが報告されている（Hollibaugh et al. 

1981, Shikata et al. 2011）。このように，これまでの研究で堆
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Fig. 1.  Viable diatom density in sediments from the Pacific Arctic 
Shelf. Data for this figure was obtained from Fukai et al. (2021). 
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積物中の珪藻類に光を当てると活発な増殖を再開することは
明らかであったが，海底という暗い環境に順応している珪藻
類が，劇的な光環境の変化に対してどのような光生理学的変
化を示すのかは不明であった。微細藻類の光生理学的状態を
知るための指標としては，光化学系 IIの最大量子収率（以下，
Fv/Fm）を用いることができる。Fv/Fmは，吸収した光エネルギー
のうち，光合成の光化学反応へ利用することができる最大の
量子収率を示したものであり，ストレス応答研究などにおい
て光化学系 IIの機能低下の指標として広く使われている（園
池 2009）。また，光強度と光合成速度の関係を示した光合成
–光曲線を描くことで，微細藻類群集が発揮できる最大光合
成速度（Pmax）や光飽和に達する光強度（Ek）といった，光合
成能力や光順応の程度を理解することが可能である（例えば，
Sakshaugi et al. 1997）。
　Fukai et al. (2022) では，チュクチ海陸棚域の海底堆積物を
用いて室内培養実験を行い，光合成 –光実験や，Fv/Fmの測定，
植物プランクトン色素の測定などによって海底堆積物に含ま
れる微細藻類が発揮する光生理学的能力を明らかにしている。
実験では，濾過海水と 3°Cの暗黒下で 9ヶ月以上保存した海

底堆積物を混合した懸濁液に光を当て（強光区：300 µmol 

m−2 s−1，弱光区：30 µmol m−2 s−1），12 h light: 12 h dark，3°C
の条件で 7日間培養し，光生理学的パラメーターの変化を明
らかにした。この光強度は，秋季の太平洋側北極海における
有光層内の異なる光環境を模したものであった。珪藻類の細
胞密度は培養期間を通じて増加しており（Fig. 2a, b），比増殖
速度は実験後半の 4–7日目（強光区 0.64 ± 0.22 day−1，弱光
区 0.59 ± 0.21 day−1）において，実験前半の 0–4日目（強光
区 0.14 ± 0.01 day−1，弱光区 0.15 ± 0.21 day−1）よりも有意に
大きくなっていた。培養開始 1日後の，Fv/Fmに注目すると，
強光区において減少しており，堆積物中の微細藻類群集は劇
的な光環境の変化と強光によってストレスを受けることが明
らかである（Fig. 2c）。珪藻類は過剰な光エネルギーから光合
成装置を守るための光保護戦略のひとつとして，ジアジノキ
サンチン（DD）を脱エポキシ化し，ジアトキサンチン（DT）
へ変換するキサントフィル・サイクルを有しており（Goss & 

Lepetit 2015），休眠期細胞もこの戦略を利用することが報告
されている（Oku & Kamatani 1998, Oku & Kamatani 1999）。
すなわち，強光に対しては，光保護色素であるジアジノキサ

Fig. 2.  (a, b) Cell density and composition of diatoms during incubation under the higher (300 μmol photons m−2 s−1) (a) and lower (30 μmol 
photons m−2 s−1) (b) light conditions. (c–g) Variations in the photophysiological parameters during incubation. (c) The maximum photochemical 
efficiency of PSII (Fv/Fm). (d) Diadinoxanthin (DD)-diatoxanthin (DT) pool size (([DD]+[DT])/[chl.a]). (e) De-epoxidation state index (DES; [DT]/
([DD]+[DT])). (f ) The photoacclimation index (Ek, μmol photons m−2 s−1). (g) The maximum photosynthetic rate normalized by chlorophyll a (chl.a) 
concentration (PB

max, mg C [chl.a]−1 h−1). Modified from Fukai et al. (2022).
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ンチンとジアトキサンチン（DD+DT）のプール・サイズ（ク
ロロフィル a濃度に対するDD+DT濃度）を増加させるとと
もに，ジアジノキサンチンの脱エポキシ化率（DD+DT濃度
に対するDT濃度）（DES）を高める戦略を取ることが予想さ
れる（Fujiki & Taguchi 2001）。しかし，強光区ではジアジノ
キサンチンとジアトキサンチン（DD+DT）のプール・サイズは，
培養開始 1日後に減少しており（Fig. 2d），ジアジノキサンチ
ンの脱エポキシ化率（DES）も低かった（Fig. 2e）。そのため，
キサントフィル・サイクルが正常に働かずに，堆積物中の微
細藻類は強光による余剰な光エネルギーによる影響を受けて
いたと考えられる。しかし，強光区における Fv/FmとDD+DT

のプール・サイズ，DESは実験開始 2日後には増加傾向に転
じている（Fig. 2c, d, e）。ゆえに，海底堆積物中の微細藻類は，
過剰な光エネルギーによるストレスを受けた後にも速やかに
光保護戦略を復活させて活発な増殖を再開する，高い光生理
学的可塑性を有することが示唆される。
　加えて両光条件区において，光合成 –光曲線実験から得ら
れた光合成における光飽和強度（Ek: µmol photons m−2 s−1）は，
培養初日には約 4.11 µmol m−2 s−1であったが，増殖速度が有
意に大きくなった実験後半（4–7日目）には約 110–130 µmol 

m−2 s−1に達していた（Fig. 2f）。この値は，北極海の有光層内
における微細藻類群集の Ekの既報値と同等であり（Platt et 

al. 1982），海底堆積物中の微細藻類は数日で水柱の光環境へ
順応する能力を有することが明らかである。このような光照
射に対する短時間での応答は，極夜で生息していた微細藻類
群集でも報告されており（Kvernvik et al. 2018），北極海の微
細藻類群集が有する光環境の変化に対する高い順応能力をさ
らに強調する結果といえる。海底堆積物に含まれる微細藻類
群集の最大光合成速度（PB

max: mg C [mg chl.a]−1 h−1）は，光
環境の変化によるストレスをほとんど受けなかった弱光区に
おいて，培養開始 1日後には初日の倍の値に達していた（Fig. 

2g）。培養開始 4日後に達した最大値（強光区：4.47 ± 0.740 

mg C [mg chl.a]−1 h−1，弱光区：4.13 ± 0.213 mg C [mg chl.

a]−1 h−1）（Fig. 2g）は，北極海の自然群集における PB
maxの既

報値（Platt et al. 1982, Subba Rao & Platt 1984, Cota 1985, 

Palmer et al. 2011, Fernández-Méndez et al. 2015, Schuback et 

al. 2017）のなかでも比較的高い値である。したがって，海
底堆積物中の微細藻類は，長期間暗所に置かれた後であって
も，光環境が好転した場合には，それに順応しつつ，直ちに
高い炭素固定能力を発揮できる状態になることが明らかであ
る（Fukai et al. 2022）。

チュクチ海陸棚域の堆積物に含まれる珪藻類と基礎生産プ
ロセス
　水深のごく浅い沿岸域においては，海底まで十分な光が届
くと，ときに，海底堆積物中の珪藻類が春季ブルームに寄与
することが示されてきた（Shikata et al. 2009, Hegseth et al. 

2019）。前節までに述べたように，チュクチ海陸棚域の海底堆
積物中には大量の珪藻類が存在しており，加えて，光の変化

に対して高い光生理学的可塑性を示し，光が好適な環境で速
やかに基礎生産能力を復活させる。チュクチ海陸棚域は水深
が 50 m前後の浅い海域であるため，当該海域においても堆
積物中の珪藻類が起点となる基礎生産過程が存在する可能性
が高い。実際に既報研究では，夏季に海氷が無くなり海底ま
で光が十分に届くようになると，堆積物由来の珪藻類が活発
に増殖することで海底近くにおいてブルームを起こす可能性
が示された（Shiozaki et al. 2022）。
　本稿では，さらに，近年の海氷減少が微細藻類ブルームの
季節性に影響を与えているなかで，太平洋側北極海の海底堆
積物に集積した珪藻類が，当該海域の基礎生産過程において
どのような役割を果たし得るかにも注目したい。北極海での
大規模な微細藻類ブルームは，海氷が融解し，水柱の光環境
が向上する春季に形成される。それに加えて，近年の北極海
では秋季の結氷時期が遅れることで海氷が無い開放水面の期
間が長期化し，この季節にもより頻繁に微細藻類ブルームが
発生するようになった（Ardyna et al. 2014, Ardyna & Arrigo 

2020）。その主要なメカニズムとして，強風イベントに伴う水
柱混合によって栄養塩が海洋表層へ供給され，基礎生産速度
や大型の微細藻類（主に，珪藻類）のバイオマスが増加する
ことが報告されている（Nishino et al. 2015）。一方で，秋季
ブルームを起こす珪藻類がどこから来るのか，その起源につ
いては知見が乏しい。
　チュクチ海陸棚域（水深 58 m）に 2018–2020年に設置し
た係留系のデータを風の再解析データとともに 9–10月にわ
たって解析した結果では，海底付近の流速は風速に応じて変
化して海底付近の濁度へ影響を与え，さらに，海底付近のク
ロロフィル a濃度は濁度に応答して変動することが示されて
いる（Fukai et al. 2025）。すなわち，チュクチ海陸棚域では，
秋季ブルームの契機となる強風イベントが起こると，微細藻
類を含む堆積物が海底から水柱へと放出される可能性がある。
加えて，2020年 10月に海洋地球研究船「みらい」で行われ
た北極航海では，これを支持するような観測結果が陸棚域の
広い範囲から得られている。観測期間中，風速が大きく，そ
れに伴って海底付近の流速も大きくなっていたチュクチ海陸
棚域では，海洋表面付近の濁度が高く，アンモニア態窒素を
含む無機窒素栄養塩の濃度が高かった。それに加え，海洋表
面付近の珪藻類群集では Chaetoceros spp.の休眠期細胞（Fig. 

3）が高い割合を占めていた。これらの係留系および船舶観
測による状況的証拠から，水深が浅いチュクチ海陸棚域にお
ける強風イベントでは，時空間的に比較的一般的に，堆積物
中の休眠期細胞を含む珪藻類が海底から海洋表面へ巻き上げ
られると考えられる（Fukai et al. 2025）。北極航海期間中の
海洋表面における日平均光合成有効放射の平均値（2.32 mol 

m−2 d−1）は，前節の培養実験における弱光区の日平均光量（1.30 

mol m−2 d−1）に匹敵している。したがって，海底堆積物に含
まれる珪藻類は，海洋表面へ運ばれることによって，活発な
基礎生産を行う機会を再び得ることができ，秋季ブルームの
初期群集として機能する可能性が考えられる。
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　チュクチ海陸棚域では，海底堆積物中に珪藻類が高密度
で蓄積しているため，それらが水柱へ巻き上げられることに
よって，秋季ブルームにおける初期群集の珪藻類バイオマス
を増加させる可能性がある。初期群集における珪藻類バイオ
マスの増加は，微細藻類群集が「ブルーム状態」に達するま
での時間を短縮することを示唆する（Fig. 4）。北極海におい
て，突発的な珪藻類バイオマスの増加は，微細藻類を摂餌
する動物プランクトンの餌環境を好適にし（Matsuno et al. 

2015, Fujiwara et al. 2018），彼らの発育へも影響を与える可能
性がある（Feng et al. 2018）。したがって，海底堆積物と珪藻
類の巻き上がりによって始まる秋季ブルームは，海氷の張り
出しや太陽放射の季節的な減少によって劇的に基礎生産が制
限されていく秋季北極海の生態系にとって，好都合かもしれ
ない。また，一般に，太平洋側北極海において秋季の水柱で
優占する珪藻類（例えば，Proboscia alata, Leptocylindrus spp., 

Chaetoceros convolutus/concavicornis）（Matsuno et al. 2015）

は海底堆積物中の群集で優占している分類群（Chaetoceros 

socialis complex, Thalassiosira spp.）とは異なる。そのため，
海底堆積物の加入によって，その後に形成される秋季ブルー
ムの発達速度や構成種といった特徴は変化する可能性もある。
　近年，海氷減少が進む太平洋側北極海では，風による応力
が海洋表層の力学を支配する，より重要な要因となり，秋季
ブルームの発生にも寄与している可能性が指摘された（Wang 

et al 2024）。このような環境変化の背景があるなかで，本稿
では，有光層から一度排除され，海底へと沈降した珪藻類が，
強風イベントに伴って水柱へ再懸濁し，再び基礎生産へ寄与
する可能性を示した。これは，広い陸棚外洋域であるチュク
チ海陸棚域ならではのユニークな生物地球化学的特徴であり，
海底堆積物の巻き上がりの有無が秋季の基礎生産の特徴を決
める重要な要因のひとつであることを示唆した。

おわりに
　これまで，太平洋側北極海において珪藻類は，高い基礎生
産力や大きな POCフラックスによって海洋炭素循環や海洋生
態系を支える微細藻類として知られてきた。一方，本稿では，
それらの珪藻類は有光層内での基礎生産活動から一度排除さ
れ，海底に沈んだ後にも高い光生理学的可塑性を有しており，
これが浅海域特有の環境特性と相まって再び基礎生産の起点
となる可能性があることに注目した。環境が変わりゆく北極
海において，海底堆積物中の珪藻類が基礎生産過程にどこで
どの程度関わっているのか，また，海洋生態系に対する影響
はどのようなものか，今後詳細に明らかにする必要がある。
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Mirai in October 2020. Modified from Fukai et al. (2022).
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indicates, the bottom current in the shallow sea responds to strong winds, resulting in supplying nutrients and diatoms in sediments to the upper 
water. (b) The response at the bottom is reduced when the wind subsides. There is no extra supply of initial biomass from diatoms on the seafloor. (c) 
Evolution of phytoplankton biomass under the scenarios in illustrated in panels (a) and (b). Modified from Fukai et al. (2025).
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