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第 1 章 緒言 

 

1.1. 植物プランクトンと気候変動 

植物プランクトンは地球上の一次生産の約 50％を担っていると推定さ

れている 1 。急速に進む気候変動により、海洋の氷が溶け、温度や降水量、大

気の循環などが変化し 2 、それによって植物プランクトンの現存量や一次生産

量が影響を受けていることが報告されている 3,4 。さらに、海洋の酸性化 5、オ

ゾンホールの増大による水柱上部の紫外線の変化 6,7、沿岸域の富栄養化や汚

染 8,9,10,11などが海洋生態系への圧力に拍車をかけている。これらの圧力により、

植物プランクトンの群集構造が変化し、海洋生態系の食物網や元素循環を急激

に変化させている 6,7。一次生産者である植物プランクトンの群集構造の解析方

法をより正確にし、植物プランクトンの環境に対する生理学的な応答を調べる

ことにより、海洋生態系が環境や気候変動にどのように応答しているのか、よ

り正確に推測することができる。 

 

1.2. 植物プランクトンの群集構造の解析方法 

植物プランクトンは原核および真核生物にまたがる様々な生物分類群

で構成され、サイズ範囲は 0.5 µm から数百 µm におよぶ 12,13。食物連鎖（被食

‐捕食）の関係がサイズで一義的に決定される海洋生態系においては、食物連

鎖の起点となる植物プランクトンのサイズによって食物連鎖における位置と機

能が異なるため、植物プランクトン群集をサイズで分画することが海洋生態系

の基本構造の理解につながる。植物プランクトンの群集構造は、植物プランク

1 



トンのサイズをいくつかの範囲ごとに分画し、サイズごとに炭素生物量を求め

ることで決定される 14,15。サイズ区分による植物プランクトンの群集構造の把握

をする場合、クロロフィル量で現存量を把握する研究事例も多くあるが、植物

プランクトンの細胞内クロロフィル含量は、光強度や栄養塩の環境などで変化

してしまうため 16,17、環境の影響を受けにくい炭素をもとにした現存量で評価す

る方が好ましい。海水中の粒状有機炭素量を測定する場合には、適当なサイズ

のフィルターで分画、捕集したものについて分析するのが一般的である。しか

し、植物プランクトンの炭素生物量を現場において直接測定することは、同じ

サイズ画分に植物プランクトン以外の生物、非生物有機物粒子が含まれており

識別が不可能であるため 18,19、植物プランクトンのサイズから推定する方法が

通常用いられている 14,20,21。しかしこの推定法には、光強度などの植物プランク

トンの環境応答や、日周変化などの要因が考慮されていない。細胞内クロロフ

ィル量が光強度の変化により 10 倍程度変化してしまうのに比べると 22、植物プ

ランクトンの細胞内炭素含量や細胞体積の変化は小さいが、植物プランクトン

の炭素含量や細胞体積は、光強度によっても変化することが知られているから

である 16。また、これらは一日の中でも細胞分裂と光合成により変化することが

知られている 23,24。植物プランクトンの光応答や日周変化などの要因を考慮する

ことにより、さらに正確に生物量を推定することができると考えられる。 

 

1.3. 植物プランクトンのサイズと生存戦略 

相対的に大型の植物プランクトンと相対的に小型の植物プランクトン

にも、そのサイズの違いによる異なった生態が存在する。大型の植物プランク

トンは、細胞の単位体積あたりの色素濃度が小型の植物プランクトンと比べて

2 



低く保たれているので、クロロフィル a あたりの光吸収能力が高く、細胞あた

りの光吸収も多い 25,26。また、栄養塩も多く吸収できる。したがって、大型の植

物プランクトンは、光や栄養の豊富な環境下では有利である。 

小型の植物プランクトンは、大型種とは逆に光制限下や低栄養塩濃度下

において有利である。小型の植物プランクトンは大型種よりも弱光下で色素の

凝集による光吸収能力の低下率が小さいため、弱光下でも比較的効率よく光を

吸収することができる 25。また、栄養塩の取り込みは細胞の表面を通して行われ

るので、表面積/体積比が大きい小型の細胞の方が、効率よく栄養塩を取り込む

ことができる 27-30。さらに、小型の植物プランクトンは最小の代謝要求が低いた

め、大型の植物プランクトンと比べると、光強度や栄養塩濃度が著しく低いと

ころでも生存することができる 31,32。小型の植物プランクトンは、ナノプランク

トン (2-20 µm) とピコプランクトン (0.2-2 µm) に分けられる。ピコプランクト

ンは、貧栄養海域で優占し、その細胞数も多いが、サイズが非常に小さいため、

生物量はナノプランクトンと比較すると少ない 33。ナノプランクトンはほぼ全球

に存在し、その生物量も全植物プランクトンの半分程度を占めるため 33、本研究

ではナノ植物プランクトンに着目した。 

 

1.4. 細胞を取り巻く水の環境 

水中では、ほぼ体長 1 mm を境にして、生物の生きている環境は大きく

異なることが予測される。小さい生物と大きい生物に対して働く物理法則が異

なるためである。大きい生物にとっては慣性による作用が支配する環境下にあ

る。慣性力は質量に比例するため、サイズが小さくなると質量が減少して、慣

性力が小さくなる。逆に、小さい生物では慣性力に代わって分子間の引力によ

3 



って支配されるようになり、非常に粘性の高い物質に覆われることになる。 

慣性力と粘性力の比をレイノルズ数という。レイノルズ数が大きければ

粘性力は無視し、慣性力だけを考えることができるが、反対にレイノルズ数が

小さければ粘性力だけを考えることができる。バクテリアからクジラまでの、

生体表面のレイノルズ数と生物の体長との関係が調べられた結果、生物の体長

はレイノルズ数に比例することが分かっている 34。鞭毛 (1 µm – 50 µm) や繊毛 

(20 µm – 20 mm) を持つ生物のレイノルズ数は約 0.1 以下であり、粘性力に支配

される環境となる 35。 

レイノルズ数は生物の体長と運動速度に比例している。植物プランクト

ンのサイズから換算したレイノルズ数は 10-2 – 10-6の範囲をとるが、どのサイズ

の植物プランクトンも、粘性力による作用が支配的となる環境下に生息してい

る 36。レイノルズ数が小さいと、生物の表面のような個体の境界には粘性により

水の動きを減少させるような境界層が形成される。海中に生息するすべての生

物は酸素、二酸化炭素、硝酸塩のような分子を周りの海水中から吸収する必要

があり、境界層は交換速度を減少させる 36。そのため、植物プランクトンは栄養

塩分子の交換を十分に行えなくなる。これを拡散制限下にあるという 36。微小な

ナノプランクトンにとって、この拡散制限からの回避は生存にとって欠くべか

らざる要件である。拡散制限からの回避を可能にする例として、細胞の能動的

移動がある。動く生物にとって、速く動くことで進行方向の境界層は相対的に

薄くなり、基質の交換を促進させる効果があると考えることができる。植物プ

ランクトンと拡散制限との関係について最初に報告したのは Munk and Riley 

(1952)37である。それによれば、静止している水に懸濁している植物プランクト

ンの細胞は、周りの栄養を使いきってしまうというものである。栄養塩取り込

み速度は、植物プランクトンに向かって拡散する速度によって制限されること
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になる。この制限を克服するためには、水に対して動きを生じさせ、それによ

り栄養の枯渇した水の層を周期的に新しくすることができると考えられる。細

胞は沈降することや鞭毛を用いて動くことによりこの目的を果たすことができ

る 36。 

植物プランクトンの沈降速度は、細胞サイズの関数で表すことができる。

サイズが大きいほど速く沈降することができるため 38、沈降によって拡散制限下

にある境界層を薄くして栄養塩取り込み速度を増加させることが可能である。

同時により栄養塩濃度の高い深層へと移動することができる 39-41 。さらに、休

眠胞子を形成して沈降することにより、細胞の増殖に不適切な環境から、適切

な環境になるまで待機可能な種も存在する 42。しかし、沈降によって栄養塩取り

込み速度を増加させる一方で、植物プランクトンの増殖にとって必要な光の弱

い環境にさらされる危険も伴っている。小型な植物プランクトンは、大型の植

物プランクトンと比べて脂質をより多く体内に持つことが知られている 43。脂質

の密度はタンパク質や炭水化物と比べると小さく、海水の密度よりも小さいた

め、脂質を多く体内に蓄えることで細胞がより軽くなるからである。しかし鞭

毛を持つ植物プランクトンにおいて、浮揚や沈降速度における脂質の寄与を定

量的に明らかにした報告例はない。小型植物プランクトンの沈降速度における

脂質の寄与度を調べることにより、沈降による拡散制限からの回避との関係に

ついて明らかにすることが必要である。 

小型の植物プランクトンについてはこれまで実測した運動速度と拡散

制限との関係を論じた報告例はない。小型の植物プランクトンは、大型の植物

プランクトンと比べて、単位時間あたり、細胞の直径の何倍移動できるかとい

う相対的な運動能力が高いことが知られている 39。しかし、小型な植物プランク

トンの運動速度についての報告例は限られており 44-46、運動速度が環境の変化に
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どのような応答を示すのか、また一日の中でどの程度変化するのかについては

明らかではないため、これらを考慮することにより、小型植物プランクトンの

運動による拡散制限からの回避について、より正確に調べることができる。 

細胞直径が 5 µm 以下の、小型の植物プランクトンの沈降速度は大型の

植物プランクトンと比べて遅く、沈降による栄養塩取り込み速度はほとんど変

化しないと考えられる 36。そのため、沈降とは異なる方法によって栄養塩取り込

み速度の減少を防いでいると予想できる。小型の植物プランクトンは細胞表面

積/体積比 (S/V ratio) が大きく、栄養塩の取り込みは細胞表面を通じて行われる

ため、この値が高い方が栄養塩取り込み効率がよい 47。そのため、小型の植物プ

ランクトンは貧栄養海域における生存において有利であると考えられている。 

 

1.5. 本研究の目的 

本研究では、Isochrysis galbana の拡散制限からの回避を通した生存戦略

について明らかにすることを目的とした。生存戦略とは、生物が存在するため

に、自然環境に適応しようとする総合的な生活様式の最適化のことであり、広

義には遺伝的行動、学習的行動なども含む 48。ピコ・ナノプランクトン捕食者の

捕食速度は非常に速く、かつ複雑であるため 49,50、捕食者からの回避などは考慮

に入れず、本研究で使用する生存戦略とは、光や栄養塩などの資源獲得に関す

る適応生態と定義して議論を進めた。 

海洋生態系を捉えるためにプランクトン群集は様々な基準で分類され

るが、生態系における機能に注目するとともに、サイズによる分類が重要にな

る 47。海洋生態系ではサイズによって食物連鎖における位置と機能が異なるから

である。ナノプランクトンはほぼ同じ形態、同じ運動性を有するのでほぼ同じ
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機能集団と考えることができる。そして貧栄養塩海域で優占するナノプランク

トンの細胞サイズはほとんどが直径 5 µm 程度である 20。プリムネシオ藻 I. 

galbana は、細胞直径が平均 5 µm 程度の相対的に小型なナノプランクトンであ

り、鞭毛を有する運動性の細胞である。また、他の多くの小型ナノプランクト

ンと細胞分裂の様式が同様であるため、自然群集の小型ナノプランクトンのモ

デル種として適している 51,52。 

第 2 章では、光制限下から強光阻害下までの異なる光環境下で I. galbana

の細胞内炭素含量と細胞体積との関係における日周変化の影響を明らかにする

ことで、植物プランクトンの群集構造解析に必要な炭素生物量推定モデルにつ

いて考察した。第 3 章では、細胞内炭素を構成するタンパク質、炭水化物、脂

質含量の光応答について調べ、細胞内のエネルギー分配が光にどのような影響

を受けているのか調べた。生化学含量から沈降速度を求めることにより沈降に

よる拡散制限からの回避について考察した。第 4 章では、I. galbana の運動速度

の光応答について明らかにすることにより、I. galbana の運動による拡散制限か

らの回避について考察した。そして第 5 章では、第 2 章から第 4 章までをまと

め、気候変動による植物プランクトンの群集構造の変化について、得られた知

見から考察し、その問題点や今後の発展性について述べた。 
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第2章 異なる光強度でのナノプランクトン Isochrysis galbana の 

炭素含量および細胞体積の日周変化 

 

2.1. 序論 

植物プランクトンの生物量を推定することは、プランクトン生態系にか

ぎらず地球上の全ての生態系を理解する上で欠かせないものの一つである。し

かし、自然界における植物プランクトンの炭素含量を直接推定することは、混

入するバクテリアやデトライタスの分離が困難であるために難しい 18,53。そのた

め、植物プランクトンの生物量を求めるには細胞内炭素含量を推定するモデル

が一般的に用いられている 54-56。それは、細胞体積から細胞内炭素含量を求め、

細胞数をかけることで植物プランクトンの生物量を推定するというものである。

サイズごとに分画して植物プランクトンの生物量を推定することで、植物プラ

ンクトンの群集構造を調べることができる。そして植物プランクトンの生物量

およびプランクトンの群集構造解析は、細胞炭素量推定モデルの正確さに依存

している。 

植物プランクトンの細胞体積と細胞内炭素含量の関係は、はじめに

Mullin et al. (1966)18 によって調べられた。しかし、用いられた植物プランクト

ンの多くは直径 20 µm 以上の比較的大型の種であった。その後、ピコプランク

トン (1-2 µm) およびナノプランクトン (2-20 µm) などの小型の植物プランク

トンにおける外洋域での貢献度が認識されるようになったため 57,58、体積と炭素

の関係はピコおよびナノプランクトンのサイズ幅で調べられるようになってき

た 58,59。 
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植物プランクトンの細胞体積と細胞内炭素含量は細胞の光合成による

肥大化や分裂によって変化することが知られている 24。栄養塩と光に制限のない

室内実験環境下では、珪藻を除く植物プランクトンの細胞内炭素含量は明期に

増加し、暗期に細胞分裂して減少した 60,61。しかし、日周レベルでの細胞体積と

細胞内炭素含量の関係についてはほとんど調べられていない 62。例えば、炭素含

量の推定のために現場試料を採取する際においても、日周レベルでの細胞体積

や細胞内炭素含量の変化については注意が払われていない 58,59。それ故、日周レ

ベルでの炭素―体積関係を考慮した正確な生物量の推定が必要である。 

本研究では、植物プランクトンの体積と炭素の関係を調べる対象生物と

してプリムネシオ藻の Isochrysis galbana を選択した。この種は外洋に優占する

ナノプランクトンとほぼ同じ細胞サイズであり、同様の分裂様式、すなわち夜

間同調的に細胞二分裂で無性増殖を行うため 20、モデル種として適している 51,52。

本研究では、12:12 時間の明暗周期で 48 時間連続的に培養して、細胞の成長を

同調させ、少なくとも 2 回の日周変化を調べた。植物プランクトンの成長にと

って光制限状態から強光阻害状態となる光強度のうち、5 段階の光強度で日周レ

ベルでの細胞体積と細胞内炭素含量との関係を明らかにすることを目的とした。  

 

2.2. 材料と方法 

2.2.1. 培養条件と試料採取 

プリムネシオ藻 Isochrysis galbana Parke (NEPCC633) は、カナダのブリ

ティッシコロンビア大学の北東太平洋培養コレクション (NEPCC) より得た。I. 

galbana を、25oC で f/2 培地で連続培養した 63。光合成有効放射は、光量子計 

(Biospherical Instrument, Model QSL 100) を用いて測定し、光強度は 45、150（と
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もに光制限下）、365、500（ともに光飽和下）、および 1500 µmol m-2 s-1（光阻害

下）の 5 段階で培養を行った。細胞には連続的に無菌の空気を送り込み、攪拌

器を用いて混合させた。明暗周期は白色蛍光灯 (National, Osaka, Japan) を用いて

12:12 時間で培養を行った。新しい培地は、ぺリスタルティックポンプ (Eyela, 

Tokyo, Japan) を用いて一定の速度で連続的に添加された。実験では外部からの

塵や細菌の混入を防ぐため、注意深く操作を行った。細胞は、各光強度で少な

くとも 2 週間馴致させた。細胞数は一日に一度、決まった時間に測定すること

により、細胞が定常状態になっていることを確認した。定常状態になっている

ことが確認された後、一日の成長速度 (µ: d-1) を次式を用いて計算した;  

 

cV
νµ =                                (2.1) 

 

ここで、v は新鮮な培地の流入速度、Vcは培養量（容積量）である。一日の成長

速度を、光強度 45 µmol m-2 s-1では 0.12 d-1、150 µmol m-2 s-1では 0.45 d-1、365 µmol 

m-2 s-1では 0.53 d-1、500 µmol m-2 s-1では 0.51 d-1また、1500 µmol m-2 s-1では 0.30 d-1

で保った。定常状態が確立された後、2 時間ごとに 48 時間連続で試料を採集し

た。 

 

2.2.2. 細胞数と細胞体積 

細胞数と細胞体積を調べるために、試料は 2%ホルマリンで固定し、暗

所で 4 oC で保存した。細胞数の計測には、対物レンズ 20 倍（倍率 200 倍）、血

球計算盤 (Erma Inc., Tokyo, Japan) を用いて 200-600 細胞を計数した。細胞体積
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の計測には、固定試料をスライドグラスに滴下してカバーグラスで封入し、油

浸 (Olympus, Tokyo, Japan) 対物レンズ 100 倍（倍率 1000 倍）を用いて、50-100

細胞について長径 d1と短径 d2を測定した。細胞体積 (V) は、I. galbana の細胞

を楕円形とみなし、次式より計算した 64 ; 

 

6

2
21 ddV π

=                          (2.2) 

 

ここで、πは円周率である。 

細胞をホルマリンで固定したため、細胞を保存する時間が長期化すると

細胞が縮んでしまう。そのため、時間経過に伴う縮み効果を確認する実験を行

った。細胞体積の分布を考慮したときに、ほとんどの細胞が等しい割合で縮ん

でいた。ホルマリン固定期間は約 1 ヶ月程度であったので、固定した細胞の体

積に 1.34 をかけることにより、固定した細胞体積から生きた細胞の体積に補正

した (Fig. 2.1. and Appendix)。 

 

2.2.3. 粒状有機炭素量 

 試料を、あらかじめ 500 oC で 2 時間焼いた Whatmann GF/A グラスフ

ァイバーフィルター（孔径 1.6 µm）でろ過し、元素分析計 (Fison, Model EA–1108) 

で粒状有機炭素量 (POC; particulate organic carbon) を測定した。POC の標準試料

には、アセトアニリドを用いた 65。細胞内炭素含量は、POC を細胞数で割るこ

とにより計算した。  
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2.2.4. 数学および統計分析 

細胞体積などの日周変化は Kieding et al. (1984)66に示された式をもとに示

すことができる; 

 

( )




 +

+=
12

sin πCtBAY                         (2.3) 

 

ここで、Y は細胞体積などの変数、A は平均値、B はサイン関数の振幅、t は時

間、C は 24 時間周期からの位相のずれである。C = 18 の時に日周変化の波形は

明期に増加し、暗期に減少する日周変化を示し、C = 6 の時に日周変化の波形は

暗期に増加し、明期に減少する日周変化を示す。また、実測値と推定値の適合

度を検定するために非線形回帰分析を行った。非線形回帰分析の結果、統計的

に有意であった場合に日周変化があるものとみなした。日周変化の振幅と光強

度および培地流入速度との関係を調べるために、日周変動量 (MCD; magnitude 

of change during cell divisions) を次式より計算した; 

 

(%)100×
−

=
Min

MinMax
MCD                   (2.4) 

 

ここで、Max および Min は、それぞれ細胞体積や細胞内炭素含量の日周変化の

極大値、極小値である。(2.3) 式より得られた振幅は、平均値の違いが反映され

るため、光強度および培地流入速度との関係を適切に評価するのが難しい。第 2

章では 2 日間連続で試料採取を行ったため、1 日ごとに (2.3) 式に非線形回帰分
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析を行い、得られた関数より (2.4) 式を用いて平均値および日周変動量を求め、

光強度および培地流入速度との関係を調べた。 

回帰直線の 95%信頼区間は Sokal and Rohlf (1995)67に従って求めた。回

帰直線間の傾きに差があるか、Snedecor and Cochran (1989)68に従い、共分散分析 

(ANCOVA) を用いて検定した。回帰直線間の傾きに、統計的な差が見られなか

った場合は、切片の差の検定も行った 68。 

 

2.2.5. 文献資料 

ピコおよびナノプランクトンにおける過去に報告された文献より、細胞

体積と細胞内炭素含量の極小値と極大値を得て、それらを対数変換した。それ

らの出典元は、Kohata and Watanabe (1989)60, DuRand and Olson (1998) 62, Varela 

and Harrison (1999) 61 および DuRand et al. (2002) 69である。細胞体積と細胞内炭

素含量の細胞一世代における時間変化に傾きがある場合は、傾きをゼロに直し

て極小値と極大値を得た。 

細胞体積や細胞内炭素含量の日周変化の振幅は、極大値と極小値の差を

表しているが、文献に報告された細胞体積や細胞内炭素含量の日周変化におけ

る振幅をもとめると、サイズの違いが振幅に反映されてしまい、必然的にサイ

ズの大きいものの振幅は大きくなってしまう。この影響をなくし、振幅を標準

化するために、細胞体積および細胞内炭素含量の日周変動量を (2.4) 式より計算

した。 

 

2.3. 結果 
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2.3.1. 細胞数の日周変化 

細胞数は、すべての光強度下において、明期に減少し、暗期に増加する

日周性を示した (Fig. 2.2)。細胞数の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、細

胞数の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.05)。細胞数

の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 4.11 x 106 cells ml-1、150 µmol m-2 s-1で 3.89 x 106 cells 

ml-1、365 µmol m-2 s-1で 2.51 x 106 cells ml-1、500 µmol m-2 s-1で 3.18 x 106 cells ml-1、

1500 µmol m-2 s-1で 3.41 x 106 cells ml-1であった (Fig. 2.2)。細胞数の振幅は 45 

µmol m-2 s-1で 0.255 x 106 cells ml-1、150 µmol m-2 s-1で 0.435 x 106 cells ml-1、365 

µmol m-2 s-1で 0.300 x 106 cells ml-1、500 µmol m-2 s-1で 0.362 x 106 cells ml-1、1500 

µmol m-2 s-1で 0.406 x 106 cells ml-1であった (Fig. 2.2)。細胞数の日周変化の 24 時

間周期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 10.5 h、150 µmol m-2 s-1で

3.13 h、365 µmol m-2 s-1で 6.80 h、500 µmol m-2 s-1で 0.578 h、1500 µmol m-2 s-1で

7.47 h であった (Fig. 2.2)。C 値は 24 時間周期の日周変化の最大値がどの時間に

表れるかを示しており、全ての光強度下において細胞数は明期に減少し、暗期

に増加する日周性を示すが、45µmol m-2 s-1では暗期開始後 7.5 時間、150 µmol m-2 

s-1では明期開始後 3.1 時間、365 µmol m-2 s-1では暗期開始後 10.8 時間、500 µmol 

m-2 s-1では明期開始後 5.8 時間、1500 µmol m-2 s-1では暗期開始後 10.5 時間に細胞

数が最大になることを意味している (Fig. 2.2)。 

 

2.3.2. 細胞体積の日周変化 

細胞体積は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期に減少す

る日周性を示した (Fig. 2.3)。細胞体積の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、

細胞体積の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.001)。細
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胞体積の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 92.6 µm3 cell-1、150 µmol m-2 s-1で 78.3 µm3 

cell-1、365 µmol m-2 s-1で64.9 µm3 cell-1、500 µmol m-2 s-1で95.1 µm3 cell-1、1500 µmol 

m-2 s-1で 76.9 µm3 cell-1であった (Fig. 2.3)。細胞体積の振幅は 45 µmol m-2 s-1で

7.34 µm3 cell-1、150 µmol m-2 s-1で18.2 µm3 cell-1、365 µmol m-2 s-1で20.4 µm3 cell-1、

500 µmol m-2 s-1で 23.4 µm3 cell-1、1500 µmol m-2 s-1で 11.6 µm3 cell-1であった。細

胞体積の日周変化の 24 時間周期からの位相のずれを示す C は、45 µmol m-2 s-1

で 17.3 h、150 µmol m-2 s-1で 16.9 h、365 µmol m-2 s-1で 17.9 h、500 µmol m-2 s-1で

15.5 h、1500 µmol m-2 s-1で 18.8 h であった (Fig. 2.3)。細胞体積の平均値と光強度

の関係は、有意な相関関係は得られなかった (Fig. 2.4A)。細胞体積の平均値と

培地流入速度との間には有意な相関関係が得られ、細胞体積の平均値は培地の

流入速度が速くなるにつれて有意に減少した (p < 0.001; Fig. 2.4B)。 

 

2.3.3. 細胞内炭素含量の日周変化 

細胞内炭素含量は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期に

減少する日周性を示した (Fig. 2.5)。細胞内炭素含量の実測値を (2.3) 式に当て

はめたところ、細胞内炭素含量の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適

合した (p < 0.001)。細胞内炭素含量の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 23.8 pg cell-1、150 

µmol m-2 s-1で 16.8 pg cell-1、365 µmol m-2 s-1で 14.0 pg cell-1、500 µmol m-2 s-1で 14.6 

pg cell-1、1500 µmol m-2 s-1で 15.5 pg cell-1であった (Fig. 2.5)。細胞内炭素含量の

振幅は 45 µmol m-2 s-1で 2.15 pg cell-1、150 µmol m-2 s-1で 1.74 pg cell-1、365 µmol m-2 

s-1で 4.64 pg cell-1、500 µmol m-2 s-1で 2.71 pg cell-1、1500 µmol m-2 s-1で 3.38 pg cell-1

であった。細胞内炭素含量の日周変化の 24 時間周期からの位相のずれを示す C

は 45 µmol m-2 s-1で 19.6 h、150 µmol m-2 s-1で 17.2 h、365 µmol m-2 s-1で 18.1 h、
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500 µmol m-2 s-1で 16.3 h、1500 µmol m-2 s-1で 19.7 h であった (Fig. 2.5)。細胞内炭

素含量の平均値と光強度の関係は、有意な相関関係は得られなかった (Fig. 

2.6A)。細胞内炭素含量の平均値と培地流入速度との間には有意な相関関係が得

られ、細胞内炭素含量の平均値は培地の流入速度が速くなるにつれて有意に減

少した (p < 0.01; Fig. 2.6B)。 

 

2.3.4. 日周変動量 (MCD) と光強度および培地流入速度との関係 

細胞体積、細胞内炭素含量の MCD と光強度との関係は、光飽和下 

(45-500 µmol m-2 s-1）までの光強度では、光強度とともに有意に MCD が増加す

る関係が得られた (p < 0.01; Fig. 2.7A)。細胞体積、細胞内炭素含量の MCD と培

地流入速度との関係は、培地の流入速度が速くなるにつれて、有意に MCD が増

加する関係が得られた (p < 0.05; Fig. 2.7B)。 

 

2.3.5. 細胞体積と細胞内炭素含量との関係 

全ての光強度下において、細胞体積と細胞内炭素の間に有意な回帰直線

が得られた (p < 0.01; Fig. 2.8)。細胞一世代における体積―炭素関係の傾き ± 

95%信頼区間は、45 µmol m-2 s-1では 0.59 ± 0.40、150 µmol m-2 s-1では 0.66 ± 0.39、

365 µmol m-2 s-1では 0.95 ± 0.26、500 µmol m-2 s-1では 0.51 ± 0.30、1500 µmol m-2 s-1

では 1.6 ± 0.45 であった (Table 2.1)。細胞一世代における体積―炭素関係の切片 

± 95%信頼区間は、45 µmol m-2 s-1では 0.22 ± 0.79、150 µmol m-2 s-1では-0.0076 ± 

0.73、365 µmol m-2 s-1では-0.57 ± 0.46、500 µmol m-2 s-1では 0.14 ± 0.58、1500 µmol 

m-2 s-1では-1.8 ± 0.85 であった (Table 2.1)。 

細胞体積と細胞内炭素含量における炭素―体積関係の傾きは、45 から
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500 µmol m-2 s-1までは光強度による有意な変化はみられず、1500 µmol m-2 s-1では

有意に異なった (ANCOVA: p < 0.05)。45 から 500 µmol m-2 s-1までの炭素―体積

関係の傾きの平均値 ± 標準偏差は、 0.68 ± 0.19 であり、1500 µmol m-2 s-1の炭

素―体積関係の傾きは、45 から 500 µmol m-2 s-1までの炭素―体積関係の傾きの

約 2.4 倍であった。炭素―体積関係の切片は、45 µmol m-2 s-1と 150 µmol m-2 s-1、

365 µmol m-2 s-1および 500 µmol m-2 s-1、150 µmol m-2 s-1と 500 µmol m-2 s-1、365 

µmol m-2 s-1と 500 µmol m-2 s-1の間で有意な差がみられた (ANCOVA: p < 0.001)。

150 µmol m-2 s-1と 365 µmol m-2 s-1の間には有意な差はみられなかった 

(ANCOVA)。 

 

2.4. 考察 

細胞体積と細胞内炭素含量の日周変化は、ピコおよびナノプランクトン

のプリムネシオ藻 61、プラシノ藻 60,69、緑藻 62において、過去に報告された研究

例と一致した。一般的に、細胞体積と細胞内炭素含量は、明期に光合成により

増加し、暗期には細胞分裂により減少する。しかし、ナノプランクトンのサイ

ズ範囲でさえ、いく種類かの珪藻は異なった細胞分裂様式を示す 70-72。 Berges et 

al. (1995) 71 は、珪藻 Thalassiosira pseudonana が、明期と暗期に 1 回ずつ同調し

て分裂するために、細胞体積の変化の極大値が 1 日に 2 回あることを示し、そ

の一方で、細胞内炭素含量は他の植物プランクトン分類群と同様の明期の終盤

に最大、暗期の終盤に最小を取る日周変化を示すことを報告した。珪藻が群集

組成の大半を占めるような場合は細胞体積と細胞内炭素含量の関係が異なる可

能性があるため、細胞体積と細胞内炭素含量の関係を実際の海洋のピコおよび

ナノプランクトン群集に適用する場合には、群集組成に注意しなくてはならな
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い。 

細胞内炭素含量には、一種の中でも様々な値が観測されている 16,17,59,73。

例えば、Montagnes et al. (1994) 59の報告で、光強度が 20-60 µmol m-2 s-1で、明暗

周期が 14:10 時間で温度 16 oC のとき、本研究と同種の細胞内炭素含量は 6.97 pg 

cell-1であった。一方、本研究では、光強度 45 µmol m-2 s-1、明暗周期 12:12 時間、

温度 25 oC のときの細胞内炭素含量は、23.8 pg cell-1であった。Montagnes et al. 

(1994) 59の報告で、成長速度は 0.32 d-1であり、本研究では 0.12 d-1であった。

Montagnes et al. (1994) 59と本研究の培養条件の違いは、温度と成長速度である。

細胞内炭素含量は温度によって影響を受けると考えられるが、細胞内炭素含量

は成長速度にも依存している。連続培養にて、光強度 175 µmol m-2 s-1、温度 18 oC

で成長速度が 0.18 d-1から 0.96 d-1まで変化したとき、細胞内炭素含量は 18.1 pg 

cell-1から 10.5 pg cell-1まで減少した 17。本研究において光制限下から光飽和下ま

での光強度において、成長速度が 0.12 d-1から 0.53 d-1まで変化したとき、細胞内

炭素含量は 23.8 pg cell-1から 14.0 pg cell-1まで減少した。Herzig and Falkowski 

(1989) 17では本種と同種において、成長速度が速くなるにつれて細胞内炭素含量

は減少した。この成長速度と細胞内炭素含量の関係が、本研究においても成り

立つとすると、本研究では成長速度が低いため、本研究の細胞内炭素含量は

Montagnes et al. (1994) 59の細胞内炭素含量よりも高い値を示したものと考えられ

る。 

細胞体積と細胞内炭素含量の MCD と光強度との関係は、双曲線関数的

に増加した (Fig. 2.9; p < 0.001) 52,60-62,69,74-77。 炭素―体積の関係の傾きにおいて

も、光阻害の光強度（1500 µmol m-2 s-1）では、傾きが有意に異なるという傾向

が確認された。光制限から光飽和までの光強度下（45-565 µmol m-2 s-1）で、細

胞体積と細胞内炭素含量の MCD が光に対して同様の傾向を示したことは、細胞
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体積も細胞内炭素含量も、一日の中で同様の割合で変化していることを示して

いる。そのため、光制限から光飽和までの光強度下では、炭素―体積の関係の

傾きは有意に変化しなかったと考えられる。また、本研究で得られた MCD と培

地流入速度との関係には有意な正の相関関係が得られたのは（Fig. 2.7B）、培地

の流入速度が速くなるにつれて、細胞分裂が活発に起こったためであると考え

られる。細胞体積および細胞内炭素含量の平均値は培地の流入速度が速くなる

につれて有意に減少する関係が得られたが (Figs. 2.4B and 2.6B)、培地の流入速

度が速いところでは細胞分裂が活発に起こるために平均値も減少したと考えら

れる。 

光飽和の光強度で、炭素と体積の日周変化が対で報告されている 4 種に

ついて、炭素―体積の関係を調べたところ、本研究において傾きに有意な差が

みられなかった光制限から光飽和下の結果も含めて有意な一本の回帰直線が得

られた (p < 0.001; Fig. 2.10) 60-62,69; 

 

Log C = (-0.58 ± 0.097) + (0.97 ± 0.052) log V       (2.5)。 

 

炭素と体積の関係をピコおよびナノプランクトンのサイズ幅で用いるときには、

光強度が植物プランクトンの成長を阻害しない有光層中部から底部において適

用されることが望ましい。特に珪藻の細胞分裂様式が、他のピコおよびナノプ

ランクトンとは異なるために、珪藻の占める割合が低い植物プランクトン群集

方が、より正確に炭素生物量を推定することができると考えられる。 

植物プランクトンの成長を阻害する光強度（1500 µmol m-2 s-1）での炭素

―体積関係の傾きが、光制限や光飽和下の炭素―体積の関係の傾きよりも有意
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に高い値を示した理由のひとつとして、強光によって光合成の炭素同化効率や

呼吸速度が変化することが挙げられる 78。また、強光阻害下では光防御機構がは

たらくことが知られているが、この光防御機構が炭素―体積の関係の傾きにな

んらかの影響を及ぼした可能性も考えられる 79,80。しかしながら、強光阻害下に

おいて炭素―体積の関係の傾きが弱光下と異なる理由は、まだ特定できていな

い。外洋域では春季に、海洋表面の光強度が 1600 µmol m-2 s-1程度となることか

ら 81、有光層上部での炭素生物量推定のための関係は、有光層中部や底部のそれ

とは異なることが予測される。このため細胞体積から細胞内炭素含量を推定す

る際には深度に注意する必要がある。しかし、植物プランクトンが強光阻害を

起こす有光層上部では、小型の植物プランクトンの現存量は少ないため 22,82、実

際の炭素生物量推定に与える誤差は僅かなものになる可能性がある。 

本研究により、植物プランクトンの細胞体積や細胞内炭素含量が日周変

化しても、これまで観測されてきた炭素含量推定モデルと同様の関係が成り立

つことが初めて示された。もし、本研究で得られた傾向が、自然界でのナノプ

ランクトン群集においても一般的な特性であるならば、炭素―体積関係を用い

て生物量を推定する際に、強光阻害下を除けば、試料を採取する時間に関係な

く、適切に推定できることを示唆している。I. galbana の細胞分裂様式および細

胞サイズは、ほとんどのピコおよびナノ植物プランクトンと同様であるため、

本研究で得られた結果は外洋域においても成り立つと考えられる。また、炭素

―体積関係の傾きは、強光阻害下では傾きが有意に異なることが示されたため、

炭素―体積関係を用いて植物プランクトンの炭素生物量を推定する際には試料

を採取するときの光強度を考慮する必要があることが示された 83。 
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第3章 日周サイクル下でのナノプランクトン Isochrysis galbana の 

沈降特性 

 

3.1. 序論 

第 2 章では、Isochrysis galbana の日周サイクル下での炭素―体積関係の

傾きが、光制限下から光飽和下までは一定であり、強光阻害下では有意に異な

るという結果を得た。しかし実験の光強度と培地流入速度がそれぞれ異なって

いた。連続培養装置を用いることで培地流入速度を調節することができるため、

第 3 章では培地流入速度が一定の環境下で光強度のみを変化させ、光制限下お

よび光飽和下において 3 日間実験を行うことで実験の再現性を確認した。さら

に炭素を構成する主な 3 要素である炭素化合物が日周変化するときの細胞内の

エネルギーの分配について調べ、炭素化合物の割合をもとに I. galbana の沈降速

度を調べた。 

細胞内炭素は、主にタンパク質、炭水化物、脂質の 3 つの炭素化合物か

ら構成されている。これらの炭素化合物も細胞分裂によって変化をし 24、さらに

光強度に影響を受けることが知られている 84-86。タンパク質は細胞の骨格を形成

するのに必要であり、一般的に植物プランクトンの成長を環境が制限しないよ

うな状態の時に増加する 87。炭水化物は貯蔵物質であり、栄養塩が乏しい環境下

など、細胞の成長に不利なときに増加することが知られている 87,88。脂質は中性

脂質、糖脂質、リン脂質に分けられ、脂質の約 50％を占める中性脂質は、炭水

化物と同様に貯蔵物質である。細胞内炭素を構成する 3 つの炭素化合物の光に

対する応答を明らかにすることで、細胞内でのエネルギー変化について理解す
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ることができる。 

サイズが約 1 mm 以下まで小さくなると、生物にとっては、粘性による

作用が支配的となる 89。つまりすべてのサイズの植物プランクトンも、粘性力に

支配された環境下に生息している。そのため、人間に例えると、はちみつのプ

ールで泳ぐような状態が想定されることになる。同様の環境下では植物プラン

クトンにとっても身動きが取れにくい状況となると思われる。重力的に中立の

場合、植物プランクトンのまわりの栄養塩は植物プランクトンによって吸収さ

れ、植物プランクトンの栄養塩取り込み速度は、栄養塩分子の拡散速度によっ

て制限される 36。これを、拡散制限という 36。一部の植物プランクトンは拡散制

限から回避するために、沈降したり、浮揚性を増したり、鞭毛を用いて細胞を

運動させたりすることが知られている 90。このうち、細胞の浮揚性については、

鞭毛を持たない珪藻や 90,91ガスを体内に蓄えることで表層に浮くことのできる

シアノバクテリアや 92,93、日周鉛直移動を行う渦鞭毛藻に注目が集まり 23,94、鞭

毛を持つが、日周鉛直移動を行わない相対的に小型のナノプランクトンでは知

見が少ない。ナノプランクトンは脂質を相対的に多く持つことが知られており、

水産学的に、また次世代エネルギー源として多くの研究者によって調べられて

きている 43。しかし、ナノプランクトンの脂質が浮揚性にどの程度貢献している

かといった観点での報告例はない。むしろ、細胞内に脂質を蓄えることによる

浮揚性の調節については疑問視されてきた 48。また、ナノプランクトンは表面積

/体積比がマイクロプランクトンと比べて小さいため沈降し難く、栄養塩の取り

込み効率が良いと考えられている 47。表面積/体積比及び沈降速度について同時

に調べることで、ナノプランクトンの拡散制限からの回避が達成されるかどう

かについて明らかにすることができる。 

植物プランクトンの拡散制限からの回避の指標として、ペクレ数が知ら
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れている 95,96。これは植物プランクトンが沈降や遊泳などで動くことによる海水

の動きに対する分子などの拡散速度の比である。本章では、ナノプランクトン

の沈降速度からペクレ数をもとめ、沈降による拡散制限から回避が可能かどう

かについて考察した。 

本研究においても、対象種としてプリムネシオ藻の I. galbana を選択し

た。本研究では、12:12 時間の明暗周期で、光制限下および光飽和下において、

生化学組成および表面積/体積比の日周変化について調べ、沈降速度を明らかに

した。 

 

3.2. 材料と方法 

3.2.1. 培養条件と試料採取 

培養方法および培養に用いた種は第 2 章と同様である。光強度は光制限

下 (45 µmol m-2 s-1)、および光飽和下 (425 µmol m-2 s-1) の2段階で培養を行った。

一日の成長速度（培地流入速度）を、光制限下および光飽和下ともに 0.3 d-1で保

った。定常状態が確立した後、3 時間ごとに 72 時間連続で試料を採集した。 

 

3.2.2. 細胞数、細胞表面積および細胞体積 

細胞数および細胞体積の測定の仕方については第 2 章と同様である。細

胞表面積 (S) および細胞体積 (V) は次式より計算した 64; 

 

S = π d1 d2                 (3.1) 
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6

2
21 ddV π

=                         (3.2) 

 

ここで、πは円周率、d1および d2は細胞の長径および短径である。求めた細胞

表面積を細胞体積で割ることにより、表面積/体積比 (S/V ratio) を求めた。

(3.2) 式により求めた細胞体積はホルマリンの影響により縮んでいるため、1.34

をかけることで生きたままの細胞体積に換算し（第 2 章参照）、細胞を球状と仮

定して細胞直径を逆算した。 

 

3.2.3. 粒状有機炭素量 

第 2 章と同様なため省略する。 

 

3.2.4. タンパク質、炭水化物および脂質 

凍結乾燥させた試料を、タンパク質、炭水化物および脂質の測定に供し

た。タンパク質は 80oC で 0.1N の NaOH で加水分解した後、Lowry et al. (1951) 97

にしたがって定量した。牛血清アルブミン (BSA) を標準試料として用い、蒸留

水に対して標準化した。炭水化物は、100oC で 2N の HCl で加水分解した後、フ

ェノール硫酸法により定量した 98。グルコースを標準試料として用い、蒸留水に

対して標準化した。脂質は Bligh and Dyer (1959)99による方法に従って抽出した

後、Kochart (1978)100に従って定量した。パルミチン酸を標準試料として用い、

蒸留水に対して標準化した。タンパク質、炭水化物、脂質を細胞数で割ること

により、細胞内タンパク質、炭水化物、脂質含量を求めた。また、細胞内タン

パク質、炭水化物、脂質含量を合計することにより、細胞内の灰分を除いた乾
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燥重量 (Ash free dry weight; AFDW) を求めた。 

 

3.2.5. 沈降速度 

植物プランクトンの浮揚性について明らかにするために、次式（ストー

クス式）より沈降速度を求めた; 

 

ηρρ /)(
9
2 2

wcgrSi −=                    (3.3)。 

 

ここで、g は重力 (m s-2)、r は細胞の半径 (m)、ρcは細胞の比重 (kg m-3)、ρw 

は海水の密度 (kg m-3)、ηは動粘性係数 (m2 s-1) である。 

（3.3） 式は、レイノルズ数が 1.0 未満の場合に用いることができるの

で、ナノプランクトンのサイズ範囲 (2-20 µm) では (3.3) 式を用いることが適

切である 48。重力は 9.8 m s-2、海水の密度は 1030 kg m-3、動粘性係数は 10-6 m2 s-1

である。(3.3) 式で、海水の密度 (ρw) に対して細胞の比重 (ρc) の方が軽くなる

とき、すなわちρw < ρcのときに細胞は浮揚し、ρw > ρcのときに細胞は沈降する。 

ρcは、求めた細胞内炭素化合物含量よりそれぞれの密度（タンパク質の

密度は 1300 kg m-3、炭水化物の密度は 1500 kg m-3、脂質の密度は 860 kg m-3）を

かけ 48、各炭素化合物の密度をかけることで細胞内に占める炭素化合物の体積を

もとめ、それ以外は全て水分と仮定することにより推定した。細胞内の水分の

密度は、海水と等浸透圧なために、海水の密度と等しい 1030 kg m-3とした。細

胞内タンパク質、炭水化物、脂質含量の合計は、細胞内全有機物の約 87-97%を

占めるため 101、これらの合計を細胞内の全有機物とした。この式により見積も
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られる沈降速度は、タンパク質、炭水化物、脂質、および細胞内の水分の密度

が一定であると仮定した場合の推定値である。 

 

3.2.6. ペクレ数 

植物プランクトンが沈降するときのペクレ数 (Pesi) を次式より求めた; 

 

D
dSiPesi ≡                           (3.4) 

 

ここで、D は拡散係数 (cm2 s-1) であり、分子の大きさや温度や溶液の種類によ

って決まる定数である。比較的小さい分子が室温で水の中を拡散するときには D

の値は 10-5 cm2 s-1になる。3.2.2 で求めた細胞直径の値を d に代入し、ペクレ数

を求めた。 

 

3.2.7. 数学分析 

第 2 章と同様なため省略する。 

 

3.3. 結果 

3.3.1. 細胞数の日周変化 

すべての光強度下において、細胞数は明期に減少し、暗期に増加する日

周性を示した (Fig 3.1)。細胞数の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、細胞数

の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.001)。細胞数の平
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均値は 45 µmol m-2 s-1で 1.21 x 106 cells ml-1、425 µmol m-2 s-1で 3.46 x 106 cells ml-1

であった (Fig. 3.1)。細胞数の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 0.138 x 106 cells ml-1、425 

µmol m-2 s-1で 0.346 x 106 cells ml-1であった (Fig. 3.1)。細胞数の日周変化の 24 時

間周期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 7.18 h、425 µmol m-2 s-1で

3.03 h であった (Fig. 3.1)。これは、45 µmol m-2 s-1では暗期開始後 10.8 時間に、

425 µmol m-2 s-1では明期開始後 3.03 時間に最大になることを意味している (Fig. 

3.1)。 

 

3.3.2. 細胞表面積の日周変化 

細胞表面積は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期に減少

する日周性を示した (Fig. 3.2)。細胞表面積の実測値を (2.3) 式に当てはめたと

ころ、細胞表面積の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 

0.01)。細胞表面積の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 68.4 µm2 cell-1、425 µmol m-2 s-1で

67.6 µm2 cell-1であった (Fig. 3.2)。細胞表面積の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 4.23 µm2 

cell-1、425 µmol m-2 s-1で 6.31 µm2 cell-1であった (Fig. 3.2)。細胞表面積の日周変

化の 24 時間周期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 17.6 h、425 µmol 

m-2 s-1で 16.8 h であった (Fig. 3.2)。 

 

3.3.3. 細胞体積の日周変化 

細胞体積は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期に減少す

る日周性を示した (Fig. 3.3)。細胞体積の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、

細胞体積の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.001)。細

胞体積の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 51.9 µm3 cell-1、425 µmol m-2 s-1で 50.1 µm3 
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cell-1であった (Fig. 3.3)。細胞体積の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 5.83 µm3 cell-1、425 

µmol m-2 s-1で 6.53 µm3 cell-1であった (Fig. 3.3)。細胞体積の日周変化の 24 時間周

期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 17.9 h、425 µmol m-2 s-1で 16.8 h

であった (Fig. 3.3)。 

 

3.3.4. S/V 比の日周変化 

S/V 比は、すべての光強度下において、明期に減少し、暗期に増加する

日周性を示した (Fig. 3.4)。S/V 比の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、S/V

比の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.001)。S/V 比の

平均値は 45 µmol m-2 s-1で 1.32 µm-1、425 µmol m-2 s-1で 1.35 µm-1であった (Fig. 

3.4)。S/V 比の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 0.0643 µm-1、425 µmol m-2 s-1で 0.0510 µm-1

であった (Fig. 3.4)。S/V 比の日周変化の 24 時間周期からの位相のずれを示す C

は 45 µmol m-2 s-1で 6.48h、425 µmol m-2 s-1で 4.71 h であった (Fig. 3.4)。 

 

3.3.5. 細胞内炭素含量の日周変化 

細胞内炭素含量は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期

に減少する日周性を示した (Fig. 3.5)。細胞内炭素含量の実測値を (2.3) 式に当

てはめたところ、細胞内炭素含量の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に

適合した (p < 0.001)。細胞内炭素含量の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 16.0 pg cell-1、

425 µmol m-2 s-1で 15.3 pg cell-1であった (Fig. 3.5)。細胞内炭素含量の振幅は 45 

µmol m-2 s-1で 2.94 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で 2.31 pg cell-1であった (Fig. 3.5)。細

胞内炭素含量の日周変化の 24時間周期からの位相のずれを示すCは 45 µmol m-2 

s-1で 18.1 h、425 µmol m-2 s-1で 18.0 h であった (Fig. 3.5)。 
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3.3.6. 細胞内タンパク質含量の日周変化 

細胞内タンパク質含量は、すべての光強度下において、明期に増加し、

暗期に減少する日周性を示した (Fig. 3.6)。細胞内タンパク質含量の実測値を 

(2.3) 式に当てはめたところ、細胞内タンパク質含量の日周変化は全ての光強度

で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.01)。細胞内タンパク質含量の平均値は 45 

µmol m-2 s-1で 6.79 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で 8.63 pg cell-1であった (Fig. 3.6)。細

胞内タンパク質含量の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 1.16 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で

1.12 pg cell-1であった (Fig. 3.6)。細胞内タンパク質含量の日周変化の 24 時間周

期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 19.0 h、425 µmol m-2 s-1で 17.1 h

であった (Fig. 3.6)。 

 

3.3.7. 細胞内炭水化物含量の日周変化 

細胞内炭水化物含量は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗

期に減少する日周性を示した (Fig. 3.7)。細胞内炭水化物含量の実測値を (2.3) 

式に当てはめたところ、細胞内炭水化物含量の日周変化は全ての光強度で (2.3) 

式に有意に適合した (p < 0.001)。細胞内炭水化物含量の平均値は 45 µmol m-2 s-1

で 14.0 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で 10.8 pg cell-1であった (Fig. 3.7)。細胞内炭水

化物含量の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 2.59 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で 1.20 pg cell-1

であった (Fig. 3.7)。細胞内炭水化物含量の日周変化の 24 時間周期からの位相の

ずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 18.0 h、425 µmol m-2 s-1で 16.6 h であった (Fig. 

3.7)。 
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3.3.8. 細胞内脂質含量の日周変化 

細胞内脂質含量は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期に

減少する日周性を示した (Fig. 3.8)。細胞内脂質含量の実測値を (2.3) 式に当て

はめたところ、細胞内脂質含量の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適

合した (p < 0.001)。細胞内脂質含量の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 9.53 pg cell-1、425 

µmol m-2 s-1で 6.19 pg cell-1であった (Fig. 3.8)。細胞内脂質含量の振幅は 45 µmol 

m-2 s-1で 1.83 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で 1.06 pg cell-1であった (Fig. 3.8)。細胞内

脂質含量の日周変化の 24 時間周期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1

で 18.0 h、425 µmol m-2 s-1で 16.4 h であった (Fig. 3.8)。 

 

3.3.9. 細胞内炭素、タンパク質、炭水化物、脂質含量の MCD と光強度 

(2.3) 式より、一日ごとに細胞内炭素、タンパク質、炭水化物、脂質含

量の日周変化の MCD を求めたところ、個々の項目では MCD と光強度の間に有

意な差はみられなかったが、細胞内炭素、タンパク質、炭水化物、脂質含量全

ての MCD と光強度との間には、有意に光飽和下の方が低い値を示した (t-test: p 

< 0.001; Fig. 3.9)。 

 

3.3.10. AFDW の日周変化 

AFDW は、すべての光強度下において、明期に増加し、暗期に減少する

日周性を示した (Fig. 3.10)。AFDW の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、

AFDW の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.001)。

AFDW の平均値は 45 µmol m-2 s-1で 30.3 pg cell-1、425 µmol m-2 s-1で 25.6 pg cell-1

であった (Fig. 3.10)。AFDW の振幅は 45 µmol m-2 s-1で 5.59 pg cell-1、425 µmol m-2 
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s-1で 3.36 pg cell-1であった (Fig. 3.10)。AFDW の日周変化の 24 時間周期からの位

相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で 18.2 h、425 µmol m-2 s-1で 16.7 h であった 

(Fig. 3.10)。 

 

3.3.11 細胞の比重の日周変化 

細胞の比重は、全ての光強度下において明確な日周変化は示さなかった 

(Fig. 3.11)。細胞の比重の平均値は、光制限下で 1.09 x 103 ± 8.1 x 105 kg m-3、光飽

和下で 1.09 x 103 ± 6.1 x 105 kg m-3であった。 

第 2 章より、細胞体積－細胞内炭素の間には強い相関関係があり、この

関係が多種においても成り立つことが確認された (Fig. 2.11)。また、この関係の

傾きはナノプランクトン群集においてはほぼ 1 に近い値であったことから、群

集レベルでは細胞体積当たりの炭素量（≒細胞の比重）はほぼ一定であると考

えられる。基本的には細胞の比重はほぼ変化しないが、日周変化のようなごく

短い時間内の生理的な変化を捉えると、わずかに変動する傾向もあるかもしれ

ない。細胞の比重は細胞内タンパク質、炭水化物、脂質の密度および細胞体積

からも求めることができる。Figs. 3.6-3.8 より、これら 3 つの炭素化合物含量は

光制限下、光飽和下ともに明期に増加し、暗期に減少する日周変化を示したた

め、細胞の比重も全ての光強度下において日周変化を示すかもしれないが、細

胞内炭素化合物の日周変化には、実験による誤差が大きいため、（2.3）式より求

めた値を用いて細胞の比重を各光強度下で求めた。その結果、光制限下では明

期に増加し、暗期に減少する日周変化を示したのに対し、光飽和下では明期に

減少し、暗期に増加する日周変化を示した (Fig. 3.12)。 
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3.3.12. 沈降速度の日周変化 

実測値に基づいて推定した沈降速度は、全ての光強度下において明期に

増加し、暗期に減少する日周変化を示した (Fig. 3.13)。沈降速度の実測値を (2.3) 

式に当てはめたところ、沈降速度の日周変化は全ての光強度下において (2.3) 式

に有意に適合した (p < 0.05)。沈降速度の平均値は45 µmol m-2 s-1では0.800 µm s-1、

425 µmol m-2 s-1では 0.815 µm s-1であった (Fig. 3.13)。沈降速度の振幅は 45 µmol 

m-2 s-1では 0.112 µm s-1、425 µmol m-2 s-1では 0.0466 µm s-1であった (Fig. 3.12)。沈

降速度の日周変化の 24 時間周期からの位相のずれを示す C は 45 µmol m-2 s-1で

は 18.6 h、425 µmol m-2 s-1では 17.2 h であった (Fig. 3.13)。 

(2.3) 式より求めた細胞の比重の値をもとに推定した沈降速度は、全て

の光強度下において明期に増加し、暗期に減少する日周変化を示した (Fig. 3.14)。 

(2.3) 式より求めた細胞の比重の値をもとに推定した沈降速度の MCD は、光制

限下では 39.3%で光飽和下では 11.7%と、光制限下の方が光飽和下よりも約 3.3

倍大きく変動していた。 

 

3.3.13. 沈降速度から求めたペクレ数の日周変化 

実測値をもとに推定された沈降速度から求めたペクレ数は、全ての光強

度下において、明確な日周変化は示さなかった (Fig. 3.15)。3 日間を通じての光

制限下の平均値は 4.06 x 10-3 ± 6.8 x 10-4、光飽和下では 4.08 x 10-3 ± 4.8 x 10-4であ

った。 

 

3.4. 考察 
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これまでに報告された、バッチ培養における生化学含量および生化学組

成の値を Table 3.1 に示した。細胞内生化学含量は培養条件によって異なり、特

に細胞の成長段階によって変化する (Table 3.1) 85,86,102-105。対数増殖期の細胞は活

発に細胞分裂を行い、光合成によって作られた炭水化物はタンパク質を合成す

るために消費されてしまうため、対数増殖期でのタンパク質/炭水化物比は 1 よ

りも大きくなると考えられる (Table 3.1) 85,86,102,103。本研究では、連続培養を行い、

細胞が対数増殖期を終えて安定期に入ったのちに 2～3 週間、成長速度を 0.3 d-1

で定常状態に維持している。バッチ培養における収穫期と、連続培養における

定常状態の収穫期を比較することは難しいため、異なる成長速度での連続培養

における Isochrysis sp.の生化学組成が調べられた (Table 3.2) 106。Marchetti et al. 

(2013) 106によって報告された細胞内生化学含量の値は、本研究で示された値の約

半分である (Table 3.2)。この違いはおそらく培養株の違いによるものであろう。

Marchetti et al. (2013) 106で用いた Isochrysis sp. (T-ISO) の細胞体積は、37-57 µm3

であり 16、本研究の Isochrysis galbana Parke の細胞体積は 53-84 µm3であった。

細胞体積が小さいと、細胞内炭素含量もそれに伴い小さくなる 18。Marchetti et al. 

(2013) 106では、成長速度が低い時に細胞内タンパク質含量が減少し、炭水化物が

増加するため、タンパク質/炭水化物比は 0.62 から 0.44 まで減少していた (Table 

3.2) 106。また、成長速度が速い時は、暗呼吸も増加していた 106。連続培養にお

いて、成長速度が速い時は速い速度で培地が供給されるため、細胞がそれに適

応するために、暗呼吸の TCA サイクルで形成された炭水化物をタンパク質合成

のために消費する。そのため、連続培養で成長速度が速い時には、タンパク質/

炭水化物比は相対的に低い値を示すものと考えられる。本研究で成長速度は 0.3 

d-1であり、相対的に遅いため、バッチ培養での対数増殖期の細胞と比べると、

炭水化物が蓄積し、タンパク質/炭水化物比が小さくなったと考えられる。これ
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までに、連続培養において、一定の成長速度で生化学組成における光の影響を

報告した例はない。光制限下での連続培養（成長速度一定）では、タンパク質

が減少して炭水化物が増加したため、タンパク質/炭水化物比は減少した。植物

プランクトンの脂質は中性脂質、糖脂質、リン脂質で構成され、そのうち中性

脂質は貯蔵物質であり、脂質の約 50％以上を占める。本研究では脂質の構成成

分までは分析していないが、タンパク質/脂質比は光飽和下から光制限下で 1.4

から 0.72 まで減少したのは、おそらく炭水化物同様、貯蔵物質である中性脂質

の増加とタンパク質の減少によるためであると考えられる。 

光制限下における炭素および炭素化合物の MCD が、光飽和下と比べて

相対的に大きい値を示したことは、光制限下でエネルギー貯蔵に関わる代謝経

路が活性化したためであると考えられる (Fig. 3.9)。光合成により合成された炭

水化物はタンパク質や脂質にすばやく消費されてしまうため、光制限下では明

期により大きく増加し、暗期により大きく減少するものと考えられる。第 2 章

では、MCD の変化は培地の流入速度に依存していたが (Fig. 2.7)、本章において

培地の流入速度を一定にすることで光強度のみの影響を調べることができた。

このような条件下では MCD はエネルギー貯蔵に関わる代謝経路を活性化させ

ることで光に応答していることが示唆された (Fig. 3.9)。 

ナノ植物プランクトンにおいてストークスの式を用いて沈降速度を求

めた場合と、細胞を薬剤により動かない状態にして沈降速度を測定した場合と

で、その値にほとんど差はなかったことが報告されている 44。本研究で用いた

I. galbana は、わずかに楕円形ではあるが、ほぼ球状とみなせるため、ストーク

スの式を用いて沈降速度を算出しても、実際の沈降速度とほとんど差がないと

考えられる。また、鞭毛を有することで海水との摩擦が増加して沈降速度に影

響がないかについて考察するため、鞭毛の長さを細胞直径と同程度と仮定して
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鞭毛の表面積を算出したところ、鞭毛の表面積は細胞の表面積の約 0.4%であっ

たため、鞭毛を有することは、沈降速度の推定にはほとんど影響しないと考え

られる。 

細胞の比重は炭水化物などの細胞内の物質を全て固体と仮定して推定

しているが、実際には植物プランクトンの炭水化物は細胞内液に溶解しており、

細胞内水分に溶存性の炭水化物を 75%程度含まれるとして推定された細胞の比

重は最大で 9.5%程度増加することが考えられる。そのため沈降速度やペクレ数

の増加につながると予測される。本研究で推定した細胞の比重が厳密に正確な

値ではない可能性は否定できない。 

沈降速度における脂質の寄与度について調べるために、(2.3) 式を元に

算出された値のうち、脂質のみを各光強度において日周変化させ、細胞内タン

パク質、炭水化物、水分含量や細胞体積は光制限下で推定された値の平均値を

用いて沈降速度を推定したところ、光飽和下では細胞の比重の平均値は 3.7%増

加し、沈降速度は 71.4%速くなった (Fig. 3.16A and B)。そのため、脂質以外の要

素が全て日周変化しない場合は細胞内に脂質を貯めることにより、沈降速度は

やや遅くなることが示された。 

細胞内脂質含量は、(2.3) 式に適合させた結果では光飽和下よりも光制

限下の方が平均で 39.8%増加したため (Fig. 3.8)、細胞の比重が光制限下で軽く

なり、沈降速度も遅くなることが想定されたが、炭素化合物を (2.3) 式に適合さ

せた値を元に算出すると、光制限下における沈降速度は明期の初期と暗期の終

盤において、わずかに光飽和下よりも小さい値を示したことから (Fig. 3.14)、光

制限下では明期の初期と暗期の終盤には、わずかに光飽和下よりも沈み難いと

考えられる。また、栄養塩取り込み効率の指標となる S/V 比は明期の初期に最
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大、明期の終盤に最小となることから (Fig. 3.4)、明期の初期に細胞を沈み難く

しながら、栄養塩取り込み効率を高めていると考えられる。実際の海洋中で、

光制限下となる有光層底部では、海水温の低下と塩分の上昇に伴い海水の密度

も上昇するため、細胞はより沈み難くなる。そのため、光制限下では脂質の増

加に伴って細胞をわずかに沈み難くしているのに加え、海水の密度が大きくな

ることでさらに有光層内に留まりやすくなっていると考えられる。現場観測に

おいて、小型の植物プランクトンの現存量は、有光層底部（80-130 m 程度）で

最大となることが知られており 82、その深度において沈降速度も遅くなることが

報告されている 22,107。このことは本研究により得られた結果と矛盾しない。有

光層底部では栄養塩も表層と比べて濃度が高くなるため 108、この層に滞留する

ことは、植物プランクトンにとって不利ではないと考えられる。また有光層内

に留まることで、再び光の強い層へ上昇する機会を得て光合成を活発に行うこ

とができるため、生態学的に有利であると考えられる。 

これまでに報告されたナノ植物プランクトンの沈降速度は、渦鞭毛藻の

Prorocentrum mariae-labouriae44で 0.26-0.51 µm s-1（細胞を球状と仮定した時の直

径は 11.7 µm cell-1）、プリムネシオ藻の Coccolithus huxleyi35で 3-15 µm s-1（直径

は 10-13 µm cell-1）であった。本研究で用いた種の細胞直径が 5 µm 程度である

ことを考慮に入れると、I. galbana より大型の渦鞭毛藻 P. mariae-labouriae の値と

ほぼ同じであるため、本研究で推定された沈降速度は過大評価している可能性

もあるが、P. mariae-labouriae は球状ではなく、三角形に近い形をしているため、

球状体と仮定できる細胞と比べ沈降速度が遅くなったと考えられる。また、プ

リムネシオ藻の Coccolithus huxleyi の沈降速度は、珪藻のように比重の高いココ

リスの殻を持つために沈降速度が速くなるとも考えられている一方で、細胞を

覆うココリスの形状には、浮力を調節するために複雑な形をしているとも考え
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られているため 109、本種とそのまま比較することは難しいが、単純にサイズと

沈降速度のみを比較すると、本研究で推定された沈降速度は妥当な値であると

考えられる。I. galbana の沈降速度は 0 に近いため、重力的にほぼ中立であると

言える。 

沈降速度から求めたペクレ数をこれらの種と本研究で得られた値と比

較すると、P. mariae-labouriae では 0.0030-0.0060、C. huxleyi では 0.030-0.195 と

なり、細胞直径を考慮すると本研究で得られた 3 日間の平均値である 0.0041 は

妥当な値であると考えられる (Fig. 3.15)。ペクレ数は、植物プランクトンが動く

ことによる海水の移動に対する分子の拡散の比であるため、この値が高いほど

分子の拡散は無視でき、この値が低いほど分子の拡散の影響を受けていること

を示している。本研究において沈降速度から求めたペクレ数が、小さな値を示

したことは、I. galbana が沈降することで移動する海水の対流よりも分子の拡散

の方が相対的に影響が大きいことを示している。もし本種が鞭毛を持たず、沈

降のみを行う種であると仮定すると、海水中を沈降しても、栄養塩の取り込み

は分子の拡散に依存する状況となる。そのため、I. galbana では沈降することで

拡散制限から逃れるよりも、むしろ上述のように沈降速度を重力的に中立に近

づけることでより有光層内に滞留する方が有利であると考えられる。 

本研究で得られた I. galbana の結果は、他のナノプランクトンにも適用

できると考えられる。特に直径 5 µm 以下のナノプランクトンは本研究と同様に

S/V 比が小さく、沈降速度も小さいことから、拡散制限から回避するためには、

有光層内により留まりやすくするために沈降速度を小さくする生存戦略を獲得

したと考えられる。 
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第4章 日周サイクル下でのナノプランクトン Isochrysis galbana の 

運動特性 

 

4.1. 序論 

植物プランクトンの多くが鞭毛を有することが知られているが 35、その鞭

毛による運動性と拡散制限からの回避に注目して議論した報告例のほとんどが

渦鞭毛藻が対象であった 36,46。また、実験の培養条件の詳細な記載が不足する場

合や 39,110、一定の環境条件下でのみ行われており 44,45、運動速度に対する光強度

などの環境応答の影響についての報告例はないため、小型の植物プランクトン

の拡散制限からの回避について、考察するのにはまだ知見が不足していると考

えられる。実際、外洋の海洋生態系においては直径 5 µm 程度の小型植物プラン

クトンが優占しているため、このサイズにおける運動特性について、光強度な

どの環境応答について調べる必要がある。また、ナノプランクトンの運動速度

や相対運動能力の日周性については報告例がないため、これらの日周変化を調

べることにより、生理特性の短期的応答を通して拡散制限からの回避について

明らかにすることができる。 

そこで、本章では I. galbana の運動特性の日周変化と、細胞の運動によ

るペクレ数の変化を通して海洋生態系に優占するナノ植物プランクトンの拡散

制限からの回避について考察することを目的とした。 

 

4.2. 材料と方法 
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4.2.1. 培養条件と試料採取 

プリムネシオ藻 I. galbana を用いて、25oC で f/2 培地でバッチ培養を行

った 63。光強度は光制限下の 70 µmol m-2 s-1、140 µmol m-2 s-1および光飽和下の

550 µmol m-2 s-1でも培養を行った。実験の期間中、外部からの塵や細菌の混入を

防ぐため、注意深く操作を行った。細胞は、対数増殖期の中期から後期の試料

を採集した。試料を採集し、ただちに顕微鏡下で細胞の運動速度を測定した。

実験の再現性を確認するため、培養は 2 本のボトルで行い、実験は 6 時間ごと

に 2 日間連続で行った。 

 

4.2.2. 運動特性 

細胞の運動速度は、血球計算盤 (Erma Inc., Tokyo, Japan; 深さ0.1 mm) で

ストップウォッチを用いて一定の距離を移動する時間を測定することにより求

めた。運動速度 (u, µm s-1) を細胞直径 (d, µm) で割ることにより、単位時間あ

たりに細胞直径の何倍を移動できるかを示す、相対運動速度 (RM; relative 

motility) を計算した; 

  

d
uRM =                            (4.1)。 

 

相対運動速度を求める際の細胞長径は、第 3 章で求めた明期開始後 0, 6, 12, 18

時間の細胞長径の平均値を算出し、70 µmol m-2 s-1、140 µmol m-2 s-1では光制限

下で算出した各時間の値を、550 µmol m-2 s-1では光飽和下で算出した各時間の

値を用いた。 
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細胞の運動速度を測定するときには、顕微鏡の光によって瞬間的に運動

速度が変化するかどうか捉えるため、あらかじめプレパラートをセットし、ピ

ントを合わせた後に顕微鏡の光をつけ、運動速度を測定した。その結果、光を

照射することによる瞬間的な運動速度の変化は認められなかった。1 つの培養ボ

トルにつき 100 細胞計測した。顕微鏡の熱により、細胞の動きが遅くなってき

た時は、新しい試料に変えて測定を行った。1 つの培養ボトルを計測している間、

もう 1 つの培養ボトルはインキュベーターに保管した。培養ボトル 1 と 2 とで、

運動速度および相対運動速度に統計的に有意な差はなかった (t-test)。 

 

4.2.3. ペクレ数 

植物プランクトンが沈降することによるペクレ数 (Peswim) を次式より

求めた; 

 

  
D
duPeswim ≡                        (4.2) 

 

ここで、D は拡散係数 (cm2 s-1) であり、分子の大きさや温度や溶液の種類によ

って決まる定数である。比較的小さい分子が室温で水の中を拡散するときには D

の値は 10-5 cm2 s-1になる。d の値は 4.2.2 の相対運動速度と同様である。 

 

4.2.4. 数学分析 

第 2 章と同様である。 
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4.3. 結果 

4.3.1. 運動速度の日周変化 

運動速度は、すべての光強度下において、明期の中央期で最大、暗期の

中央期で最小となる日周性を示した (Fig. 4.1)。運動速度の実測値を (2.3) 式に

当てはめたところ、運動速度の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に有意に適合

した (p < 0.001)。運動速度の平均値は 70 µmol m-2 s-1で 56.8 µm s-1、140 µmol m-2 

s-1で 60.6 µm s-1、550 µmol m-2 s-1で 77.7 µm s-1であった (Fig. 4.1)。運動速度の振

幅は 70 µmol m-2 s-1で 10.4 µm s-1、140 µmol m-2 s-1で 17.1 µm s-1、550 µmol m-2 s-1

で 29.0 µm s-1であった (Fig. 4.1)。運動速度の日周変化の 24 時間周期からの位相

のずれを示す C は 70 µmol m-2 s-1で 23.1 h、140 µmol m-2 s-1で 22.0 h、550 µmol m-2 

s-1で 23.1 h であった (Fig. 4.1)。 

運動速度の最小値および最大値は光強度が強くなるにつれて速くなっ

たが (p < 0.001; Fig. 4.2)、光強度と運動速度の最小値および最大値の傾きは、最

大値の方が大きい値を示した (Fig. 4.2)。運動速度の MCD も光強度が強くなる

につれて一日の中で大きく変化した (p < 0.001; Fig. 4.3)。 

 

4.3.2. 相対運動速度の日周変化 

相対運動速度は、運動速度と同様、すべての光強度下において、明期の

中央期で最大、暗期の中央期で最小を取る日周性を示した (Fig. 4.4)。相対運動

速度の実測値を (2.3) 式に当てはめたところ、相対運動速度の日周変化は全ての

光強度で (2.3) 式に有意に適合した (p < 0.001)。相対運動速度の平均値は 70 

µmol m-2 s-1で 11.8 bodylength s-1、140 µmol m-2 s-1で 12.8 bodylength s-1、550 µmol 
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m-2 s-1で 15.9 bodylength s-1であった (Fig. 4.4)。相対運動速度の振幅は 70 µmol m-2 

s-1で 2.13 bodylength s-1、140 µmol m-2 s-1で 3.61 bodylength s-1、550 µmol m-2 s-1で

5.98 bodylength s-1であった (Fig. 4.4)。相対運動速度の日周変化の 24 時間周期か

らの位相のずれを示す C は 70 µmol m-2 s-1で 23.6 h、140 µmol m-2 s-1で 22.5 h、550 

µmol m-2 s-1で 23.6 h であった (Fig. 4.4)。 

 

4.3.3. 運動速度から求めたペクレ数の日周変化 

運動速度から求めたペクレ数は、すべての光強度下において、明期の中

央期で最大、暗期の中央期で最小を取る日周性を示した (Fig. 4.5)。ペクレ数を 

(2.3) 式に当てはめたところ、ペクレ数の日周変化は全ての光強度で (2.3) 式に

有意に適合した (p < 0.001)。ペクレ数の平均値は 70 µmol m-2 s-1で 0.272、140 

µmol m-2 s-1で 0.291、550 µmol m-2 s-1で 0.380 であった (Fig. 4.5)。ペクレ数の振

幅は 70 µmol m-2 s-1で 0.0516、140 µmol m-2 s-1で 0.0850、550 µmol m-2 s-1で 0.142

であった (Fig. 4.5)。ペクレ数の日周変化の 24 時間周期からの位相のずれを示す

C は、70 µmol m-2 s-1で 22.6 h、140 µmol m-2 s-1で 21.7 h、550 µmol m-2 s-1で 22.7 h

であった (Fig. 4.5)。 

 

4.4. 考察 

植物プランクトンの運動性において影響を与える可能性があるブラウ

ン運動について初めに考察した。ブラウン運動とは、熱運動によって溶媒中の

分子が不規則に衝突することによってもたらされるものである。植物プランク

トンの運動とブラウン運動との関係について考える時に、細胞の直径とブラウ

ン運動が行われる分子の直径を比較すると、本研究で用いた I. galbana の細胞直
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径は 5 x 10-6 m 程度で、水分子の直径は 2 x 10-10 m である。本研究で用いた植物

プランクトンのサイズが、水分子の直径よりも圧倒的に大きいため、水分子が

熱運動によって植物プランクトンに衝突しても、植物プランクトンはそれによ

って動くとは考え難い。そのため、本研究で測定した運動速度の値には、ブラ

ウン運動の影響はほとんどないものと考えられる。 

Fig. 4.6 に、文献に報告されているナノプランクトンの運動速度のうち、

培養条件について記載があるものについて細胞直径との関係を示し、本研究で

得られた運動速度の最大値、最小値および平均値を比較した。ナノプランクト

ン群集では、運動速度の幅が非常に大きく、運動速度は細胞直径に依存しなか

ったが、運動速度を細胞直径で割った相対運動速度と細胞直径の関係は負の相

関関係にあり、細胞直径が大きくなるにつれて相対運動速度は減少した 44-46 (p < 

0.05; Fig. 4.6)。このことは、細胞直径が小さいナノプランクトンの方が相対的な

運動能力は高く、栄養塩取り込み効率もよいことを示している。本研究で得ら

れた相対運動速度と細胞直径の関係と、他のナノプランクトンで得られた相対

運動速度を比較すると、本研究の結果は他のナノプランクトンで推定された相

対運動速度の範囲内に位置していた 44-46 (Fig. 4.6)。 

海水が粘性力を持っている場合、植物プランクトンの細胞がはじめに周

りの栄養塩を取り込んでしまうと、次の段階では栄養塩を拡散による供給に頼

らざるを得ない拡散制限の状態になる。そこで次に細胞の運動速度と栄養塩分

子の拡散速度との関係について考察する。分子の移動距離 (L) と時間 (t) との

関係式は; 

 

L2 = D t                           (4.3) 
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となり、D は分子の拡散速度である。硝酸塩分子の拡散速度は、水温 25 oC のと

き 17.0 x 10-6 cm2 s-1であり、式 4.3 より硝酸塩分子が拡散によって移動する距離

は、1 秒間に 41 µm と算出される。この値を本研究で実測した I. galbana の運動

速度と比較すると、各光強度における I. galbana の平均運動速度は、光制限下で

は 43.4-80.3 µm s-1、光飽和下では 55.1-115 µm s-1であったため、硝酸塩分子の拡

散による移動速度よりも速いことから、I. galbana は、硝酸塩分子の拡散よりも

速い速度で運動し、効率よく栄養塩を取り込む可能性が高いことが示唆される。

また、光制限下よりも光飽和下の方がより効率がよいと考えられる。 

植物プランクトンの拡散制限についてはじめに報告したのは Munk and 

Riley (1952)37であり、静止海水中に懸濁している植物プランクトンの細胞は、周

りの水柱の栄養を使い切ってしまうとするものである。レイノルズ数が 1 未満

になると生物にとっては粘性力に支配された環境下にあることを示しているが、

本研究で用いた種のような小型の植物プランクトンは、レイノルズ数が 0.001 以

下であるため、細胞の表面には水の動きを減少させるような境界層が形成され

る 36。細胞は静止状態でいると、細胞のまわりの栄養塩を吸収し、栄養塩の枯渇

した層が形成される。境界層の形成には栄養塩濃度の高低は無関係である。海

水中に栄養塩が豊富にあるとしても、細胞が動かなければ周りの栄養塩を使い

きってしまうと考えられる。それ故、例え富栄養状態における実験環境下にお

いても、貧栄養状態と同様のことが起こっていると考えられる。高栄養塩濃度

下において運動性についての実験結果が得られるため、貧栄養の自然海水中に

おいてはより顕著な回避効果が期待できると考えられる。また、貧栄養環境で

植物プランクトンが生存できる理由として、植物プランクトンが排泄する溶存

態有機物や動物プランクトンの排泄物をバクテリアが有機分解することで形成
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された、高栄養塩濃度の小パッチを利用しているとの指摘もある 111。しかし、

実験室でそのような環境条件を構築することは難しい。 

植物プランクトンが拡散制限から回避できているかどうかを示す指標

となるペクレ数は、植物プランクトンの鞭毛の運動による場合には 0.093-104 程

度であることが知られている 95,96。これらの値は、これまでに報告されたナノプ

ランクトンの運動速度より推定したナノプランクトンのペクレ数 0.02-2.044-46の

範囲にある。ペクレ数が大きいほど、植物プランクトンが拡散制限から回避す

る可能性が高くなると予想され、効率よく栄養塩を取り込むことができると考

えられる 36,96。これまでに報告されたナノプランクトンの運動速度より求めたペ

クレ数と細胞直径の間には有意な相関関係が見られ (p < 0.01)、その回帰直線よ

りペクレ数が 1 となるのは細胞直径が 13.5 µm の時であった (Fig. 4. 7)。ペクレ

数が 1 となるのは運動による海水の対流と分子による拡散が等しくなる時であ

るが、細胞直径が 13 µm 以下の場合、ほとんどの細胞が、自ら作り出す海水の

対流よりも分子による拡散の影響が大きい状態にあると考えられる。現場で優

占するナノプランクトンの細胞直径は、ほとんど 5 µm 以下であるため、実際の

海洋ではナノプランクトンの多くが分子による拡散の影響が大きい状態にある

と考えられる。本研究のペクレ数は、光制限下で 0.206-0.377、光飽和下で

0.277-0.560 であったことから、光飽和下の方がより拡散制限から回避しやすい

状態にあり、特に明期の中央期には最も速く運動し、拡散制限からも回避しや

すい状態となるため、栄養塩を効率よく取り込むことができると考えられる。

植物プランクトンの硝酸塩の取り込みは光が強いほど速くなることが報告され

ており 112,113、このことは本研究の結果を支持している。本研究において、ペク

レ数が最大となったのはいずれも明期であり、光制限下では 1.6-1.7 倍、光飽和

下では 2.0 倍一日の中でペクレ数が変化していたが、明期の間に暗期と比べて
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1.6-2.0 倍程度ペクレ数を変化させることで、栄養塩の取り込みが必要となる明

期に栄養塩を効率よく取り込み、栄養塩吸収効率を高め、光合成を行うのに有

利にしていると考えられる。 

植物プランクトンが運動することで海水を牽引する力は、細胞直径お

よび運動速度より求めることができ 36、細胞直径が 5 µm の細胞が 50 µm s-1で運

動するときに必要なエネルギーは 1.3 x 10-16 W cell-1となる 114。また、細胞を維

持する（呼吸）速度が細胞内炭素含量の-1/4 乗に比例すると仮定し、ADP から

ATP を合成する時に必要なエネルギーが 55 kJ mol -1であることを考慮すると、

細胞を維持するのに必要なエネルギーは 1.9 x 10-14 W cell-1と推定される 114。そ

のため、体を維持することと比べると、体を運動させることは少しのエネルギ

ーで済むと考えられる。また、本研究で得られた運動速度の最小値および最大

値は 43.4 および 115 µm s-1であり、このときの運動に必要なエネルギーは、それ

ぞれ 9.8 x 10-17 W cell-1および 6.3 x 10-16 W cell-1となることから 114、暗期に運動速

度を遅くすることで、約一桁のエネルギー消費を抑えることができると推測さ

れる。そのため、光合成が起こらない暗期に、運動に使うエネルギー消費を抑

えていると考えられる。光強度が強くなるにつれて運動速度の MCD が増加した

ことは (Fig. 4.3)、エネルギー消費量の視点からも説明することができる。光強

度が強い時に、明期の初期から最大値に近い運動速度を示すのではなく、初期

の運動速度は比較的最小運動速度に近い値であった (Fig. 4.1)。速い運動速度を

維持することは、一桁分大きいエネルギーを必要とするため 114、光合成により

炭水化物や脂質などのエネルギー貯蔵物質の蓄積が始まった後（第 3 章）、運動

速度も速くなっているものと考えられる。 

以上のことは海水が静止しているかまたは層流であると仮定した時に

成り立つものであるが、乱流のときはまた別の条件となる。層流とは一般的に
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ある管の中を流れる水が常に管軸と並行に流れる状態のことを指し、乱流とは

層流の反対の状態のことを指す。乱流の時のペクレ数は次式により示すことが

できる 96; 

 

2
1

2







≡
ν
ε

D
rPeturbulence                   (4.4)。 

 

この時、r は細胞の半径 (m)、D は拡散係数 (m2 s-1)、εはエネルギー消散速度 (m2 

s-3)、νは乱流の時の動粘性 (m2 s-1) である。エネルギー消散速度および乱流時の

動粘性に外洋域での最大値を代入すると 48、ペクレ数は細胞直径が 5 µm の時は

0.063 となり、植物プランクトンの運動速度に関係なくサイズに依存した値とな

る。そのため、乱流の時はサイズが大きい細胞の方が栄養塩の獲得には有利と

なる 95,96。 

細胞直径が 5 µm 程度の鞭毛を有する植物プランクトンの運動特性お

よび生化学特性の変化を総合的に示した例はこれまでにない。本研究において、

I. galbana が一日の中で効率よく栄養塩を獲得する戦略を持ち、さらに有光層底

部の光強度が光合成を制限するような環境下においても運動特性を変化させて

拡散制限から回避していることが示唆された。以上のことより、栄養塩濃度の

少ない外洋域において、直径 5 µm 程度の鞭毛植物プランクトンが、非常に効率

よく環境に適応して生存していることが示唆された。 
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第 5 章 総合考察 

 

5.1. はじめに 

地球上の一次生産の約半分程度を支えるとされる植物プランクトンの

群集構造の変化は海洋食物網に大きく影響を与え、その結果として炭素や窒素

等の元素循環も変化しつつある 6,7。一次生産者である植物プランクトンの群集

構造の解析と共に、植物プランクトンの環境に対する生理学的な応答を総合的

に把握することにより、海洋生態系が環境や気候変動にどのように応答してい

るのか、より正確に推測することができる。 

様々な環境に対する生理学的応答の複合的組み合わせが、その生物の生

存戦略であるとするならば、その生理学的応答を要求するある特定の生息環境

を把握する必要がある。その一つが植物プランクトンの周囲の栄養塩環境であ

る。陸上に生息する生物と水中に生息する生物とでは大きく環境が異なるが、

生物が粘性度の高い水中を移動することは空中よりも困難であるため、水中の

植物プランクトンの移動も容易ではない。重力的に中立の場合、植物プランク

トンの周りの栄養塩は植物プランクトンによって吸収され、植物プランクトン

の栄養塩取り込み速度は、栄養塩分子の拡散速度によって制限されることが考

えられる 36。植物プランクトンの中でも相対的に小型のナノプランクトンにとっ

て、この拡散制限からの回避は生存にとって必要である。植物プランクトンは

栄養塩の拡散制限から回避するために、沈降したり、浮揚性を増したり、鞭毛

を用いて細胞を運動させたりすることが知られている 36。自然海水中には I. 

galbana とほぼ同様なサイズのナノ植物プランクトンが豊富に存在するので、I. 

galbanaの拡散制限からの回避に関して得られた結果や解釈は他のナノプランク
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トンの生存戦略を議論する上で多くの示唆を与えると考えられる。 

本研究では、植物プランクトンの群集構造が、急速に進む気候変動など

の環境変化にどのように応答するかについての知見を得るため、第 2 章では炭

素生物量推定モデルの妥当性を検証し、それらを用いて環境応答の影響につい

て調べた。第 3 章および第 4 章では、細胞直径が 5 µm 程度の鞭毛を有する植物

プランクトン I. galbana の拡散制限からの回避について論じた。 

 

5.2. 異なる光強度でのナノプランクトン Isochrysis galbana の炭素含量および細

胞体積の日周変化 

第 2 章では、植物プランクトンの群集組成を把握するために欠かせない

細胞炭素量推定モデルを用いて日周変化および光強度の影響について調べた。

植物プランクトンの炭素含量を現場で測定することは、デトライタスやバクテ

リアなどと分離して測定することが難しいため、細胞体積から細胞内炭素含量

を推定するモデルが頻繁に用いられている 14,15。植物プランクトンの細胞体積も

細胞内炭素含量も一日の中で変化するが、これまでに炭素含量の推定モデルに

は日周変化の要因が考慮されていなかった 15,19。さらに、有光層の上部と底部で

光強度は異なるが、光強度の影響も考慮されていなかった 15,19。植物プランクト

ンの群集組成を正確に把握するためには、炭素生物量をより精度よく推定する

ことが必要となる。したがって第 2 章では、光制限下から強光阻害下までの光

強度下において細胞体積と細胞内炭素含量の日周変化を明らかにし、炭素含量

推定モデルによる日周変化および光強度の影響を調べた。その結果、光制限下

から光飽和下までの光強度では、細胞分裂によって細胞体積および細胞内炭素

含量が変化しても、これまでに報告されてきたナノ植物プランクトン群集での
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炭素含量推定モデルと同一の直線上に乗るが、強光阻害下では傾きが有意に異

なることが示された 80,83。このことから、現場で採取した試料からナノ植物プラ

ンクトンの生物量を推定する際には、表層の強光阻害が起こる光強度では傾き

が異なるため、注意が必要であることが示唆された。しかし、そのような場所

ではナノプランクトンのような小型の植物プランクトンの現存量は低いた

め 82,108、水柱積算をもとにした現存量の評価に及ぼす影響は小さいと考えられ

る。 

 

5.3. 日周サイクル下でのナノプランクトン Isochrysis galbana の沈降特性と生存

戦略 

第 3 章では、炭素を構成するタンパク質、炭水化物および脂質の炭素化

合物の、光制限下および光飽和下での日周変化を明らかにし、細胞内での生化

学組成より求めた沈降速度が光強度によって変化することを示した。プリムネ

シオ藻の I. galbana を用いて栄養塩飽和下で温度 25℃、12:12 時間の明暗周期で

連続培養を行った。連続培養では、45 µmol m-2 s-1（光制限下）および 425 µmol m-2 

s-1（光飽和下）の各光強度において実験を行い、3 時間ごとに 72 時間、細胞内

生化学含量の日周変化を調べた。 

全ての光強度下において、全ての細胞内生化学含量は明期に増加し、暗

期に減少する日周性を示した。そして I. galbana の生化学組成より沈降速度を推

定したとき、推定した沈降速度は光制限下の方が明期の初期と暗期の終盤にお

いて、わずかに低い値を示した。また、栄養塩取り込み効率の指標となる S/V

比は明期の初期に最大となることから、明期の初期に沈み難くなり、栄養塩を

効率よく取り込むことができると考えられる。沈降速度の日周変化には、全て
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の光強度下で細胞直径の日周変化の影響を受けていることが示された。光制限

下となる有光層底部では海水の密度が大きくなるため、実際よりもさらに沈降

速度が低下すると考えられることから、鞭毛を持つ植物プランクトンでも、光

制限下で細胞の比重と海水の密度の差を小さくすることにより浮揚性を増し、

有光層に留まりやすくしていることが示唆された。有光層底部は表層よりも栄

養塩濃度が高いため 108、光制限下において明期の初期に栄養塩取り込み効率を

高め、沈み難くすることはナノプランクトンにとって有利である。有光層内に

留まることは、より光の強い表層に運ばれる機会も増えるため、生存には有利

であると考えられる。I. galbana の生態学的特性が、外洋域に優占する相対的に

小型なナノ植物プランクトン群集と同様であるならば、本研究で得られた結果

は、他のナノプランクトンにも適用できると考えられる。したがって、ナノプ

ランクトンは光環境に合わせて沈降速度を変化させることにより、光環境に適

応していると考えられる。 

 

5.4. 日周サイクル下でのナノプランクトン Isochrysis galbana の運動特性と生存

戦略 

第 4 章では、ナノプランクトン I. galbana の運動特性の日周変化を光制

限下および光飽和下において明らかにした。プリムネシオ藻の I. galbana を用い

て栄養塩飽和下で温度 25℃、12:12 時間の明暗周期でバッチ培養を行った。光強

度は 70、140 µmol m-2 s-1（ともに光制限下）、550 µmol m-2 s-1（光飽和下）で実

験を行い、6 時間ごとに 48 時間、運動速度および相対運動速度の日周変化を調

べた。 

明期開始後 6 時間に運動速度および相対運動速度が最大となったことか
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ら、I. galbana は一日の中で運動速度を変化させることにより、栄養塩の取り込

みが必要となる明期に効率よく拡散制限から回避し、栄養塩を取り込んでいる

ことが考えられる。I. galbana の運動速度が光強度とともに変化し、光強度が強

い方が、光制限下と比べて有意に運動速度が速くなることが分かった。さらに、

硝酸塩の拡散速度よりも I. galbana の運動速度の方が速いことから、光強度が強

くなると、細胞がより速く運動することにより、より多くの栄養塩を獲得する

機会を増やしていると考えられる。 

 

5.5. 日周サイクル下でのナノプランクトン Isochrysis galbana の拡散制限からの

回避と生存戦略 

I. galbana の細胞特性の日周変化をまとめると、明期の初期に S/V 比が

最大、沈降速度が最小となり、明期の中央期に運動速度および相対運動速度が

最大となる。植物プランクトンの栄養塩取り込み速度は光が強い方が速くなり、

明期に最大となることから 112,113、I. galbana は一日の中で細胞の状態を変化させ

ることにより、栄養塩の取り込みが必要となる明期に運動特性を高めて拡散制

限から回避し、栄養塩の吸収効率を上げていると考えられる。拡散制限からの

回避の指標として用いられるペクレ数は、細胞の運動や沈降に起因する海水の

対流と分子の拡散の比であるが、本研究において求めた沈降速度のペクレ数は

平均で 0.015 と非常に小さく、光制限下においては明確な日周変化も見られなか

った。一方運動速度から求めたペクレ数は 0.206-0.560 となり、各光強度で明期

開始後 6 時間で最大、暗期開始後 6 時間で最小となる日周変化を示した。また、

運動速度から求めたペクレ数は、一日の中で光制限下では 1.6 倍、光飽和下では

2.0 倍変化していた。植物プランクトンの栄養塩取り込み速度は光が強いほど速
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くなることが報告されており、このことは本研究の結果を支持している 112,113。

このことから、I. galbana は、拡散制限から回避するために沈降するというより

も、重力的に中立に近づけることでより有光層内にとどまりやすくし、運動す

ることで拡散制限から回避していると考えられる。沈降速度からもとめたペク

レ数は、細胞内の炭水化物の水分を考慮したときに細胞の比重が最大で 9.5%程

度高くなることが予測され、そのため沈降速度からもとめたペクレ数も最大で

130%程度増加することが考えられるが、そのような増加が実際にあったとして

も、沈降速度からもとめたペクレ数は最大で 0.013 となり、運動速度からもとめ

たペクレ数よりも非常に小さいため、運動することで拡散制限から回避してい

るとの考察には影響しないものと考えられる。一般的に有光層上部は光は強い

が栄養塩濃度は低く、底部ではその反対に光は弱く栄養塩濃度は高いが 108、小

型植物プランクトンは有光層底部に現存量が最大となることが知られている 82。

光の強い有光層上部では、運動速度を速くすることで効率よく栄養塩を獲得す

ることができると考えられる。有光層底部では栄養塩濃度は比較的高いため、

運動速度は光飽和下よりも遅いが、栄養塩は獲得しやすい環境下にあると考え

られる。このように、ナノプランクトンは光や栄養塩の環境に合わせて運動速

度や沈降速度、S/V 比を変化させて適応していると考えられる。 

一般的に小型な細胞ほど S/V 比が小さく沈降速度も小さいため、本研究

で得られた結果は直径 5 µm以下のナノプランクトン群集においても同様のこと

が起こっていると考えらえる。 

 

5.6. 気候変動にともなう植物プランクトンの群集組成の変化と生存戦略 

植物プランクトンのサイズとその生存戦略について論じた Grime 
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(1979) 115によると、植物プランクトンは数種類の戦略パターンに分類される。そ

のうち C 戦略の植物プランクトンは、細胞体積は 0.1-100 µm3、ほとんどが単細

胞で、成長速度が速く（温度 20oC の成長速度は約 0.9 d-1より速い）、全世界に分

布しているという特徴がある 48。C 戦略の植物プランクトンは、光合成可能な最

低限の弱光下でも存在し、沈降速度は一般的に遅く、その多くは運動性がある

が動物プランクトンに摂餌されやすい 48。C 戦略の植物プランクトンよりも大き

い植物プランクトンに、S (stress-tolerators) 戦略を持つものがいる。S 戦略の植

物プランクトンは資源獲得型で、資源に制限されやすく、細胞体積は 104-107 µm3、

単細胞もいるが、多くが複数の細胞が集まり、群体を形成している。温度 20oC

の成長速度は約 0.7 d-1より小さく、C 戦略の植物プランクトンと比較すると成長

速度は遅い。多くが運動性を持ち、シアノバクテリアなど、鞭毛がなくてもガ

スを体内に蓄えることにより鉛直的に移動することができる種もいる 92。また、

C 戦略の植物プランクトンよりもさらに小さい植物プランクトンは SS 

(subcategory of stress-tolerators) 戦略であるとされ、長期にわたるストレス（栄養

塩枯渇下など）に耐性があり、細胞体積は 4 µm3以下で、全て単細胞で、成長速

度は非常に速く（温度 20oC の成長速度は約 1.8 d-1より速い）、全世界に分布して

いる 48。このような植物プランクトンはピコプランクトンと呼ばれ、栄養塩の希

薄な熱帯海域で優占し、外洋域や貧栄養の湖でも生息している 13,33,48。SS 戦略

の植物プランクトンは運動性がないうえに、沈降速度が非常に遅く、ろ過食の

動物プランクトンに対しては無防備である 48。本研究で用いた植物プランクトン

I. galbanaの細胞直径は約 5 µm程度で、細胞体積は約 80 µm3程度であるため （第

2 章）、上記の分類によれば C 戦略者である。運動性を有することが特徴であり、

それを利用して資源獲得のために他種との競争に晒されながら生存を図ってい

ると考えられる。ナノプランクトンはほぼ同じ形態、同じ運動性を有するので、
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同じ機能を持った集団と考えることができる。本研究で得られた一種での結果

を、ナノプランクトン群集全体に応用して考えた時、ナノプランクトンはほと

んどが C 戦略者に該当すると考えられる。 

急速に進行する気候変動により、植物プランクトンの群集構造が変化す

ることが予測されている 116。海水温の上昇に伴い海洋の成層化が進み、貧栄養

な海域が広がることで、より小型な植物プランクトンが優占する可能性が高

い 116,117。そして真核植物プランクトン、動物プランクトン、魚類以外の海洋脊

椎動物、魚類の現存量もここ数十年で変化してきている 118-124。本研究により、

C 戦略者であるナノプランクトン I. galbana が光制限下で炭水化物含量や脂質含

量を増加させ、細胞にエネルギーを貯蔵しながら浮揚性を増し、光飽和下では

運動能力を高めることで拡散制限から回避するという生存戦略を持つことが示

唆された（第 3 章、第 4 章）。気候変動により本種のような運動性や浮揚性を調

節するような生存戦略を持つナノプランクトンが増加することが予測されるが、

同じ C 戦略の種でも、好適温度や運動性、生化学組成の変化など、進む成層化

や海水温の上昇に対してどのように応答を示すのかは、不明瞭な点が多い。植

物プランクトンの群集構造や海洋食物網の変化を予測するためには、今後、現

場観測に加えてさらに実験室でのデータの蓄積が必要である。 
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Table 2.1. Results of model I least-squares regression of log10
-transformed I. galbana cell volume (μm3 cell-1) and cellular carbon 
(pgC cell-1) in each irradiances. Presented are the slope and y-intercept 
of the regression equations and the 95% confidence intervals (CI). All 
slopes are significantly different from zero (p < 0.01).

Irradiance         Intercept        95%CI       Slope       95%CI

45
150
365
500

1500

0.22

0.14

-0.0076
-0.57

- 1.8

±
±
±
±
±

0.79
0.73
0.46
0.58
0.85

±
±
±
±
±

0.59
0.66
0.95
0.51
1.6

0.40
0.39
0.26
0.30
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Fig. 2.1.  Change in cell volume over time of phytoplankton fixed with 4% 

formaldehyde.  
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Fig, 2.2.  Diel variation in cell number of I. galbana with a fitted curve (solid line) at 

irradiance of 45 (A), 150 (B), 365 (C), 500 (D), and 1500 µmol m-2 s-1 (E). Shaded areas 

denote dark period. 
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Fig, 2.3.  Diel variation in cell volume of I. galbana with a fitted curve (solid line) at 

irradiance of 45 (A), 150 (B), 365 (C), 500 (D), and 1500 µmol m-2 s-1 (E). Shaded areas 

denote dark period. 
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Fig. 2.4.  Relationship between average cell volume and irradiance (A) and dilution 

rate (B) of I. galbana. 
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Fig, 2.5.  Diel variation in carbon quota of I. galbana with a fitted curve (solid line) at 

irradiance of 45 (A), 150 (B), 365 (C), 500 (D), and 1500 µmol m-2 s-1 (E). Shaded areas 

denote dark period. 
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Fig. 2.6.  Relationship between average cellular carbon contents and irradiance (A) and 

dilution rate (B) of I. galbana. 
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Fig. 2.7.  Relationship between MCD and irradiance (A) and dilution rate (B) of I. 

galbana. Closed circle and open triangle denote cell volume and cellular carbon 

contents, respectively. 
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Fig. 2.8.  Relationship between cell volume and cellular carbon contents of I. galbana 

at 45 (A), 150 (B), 365 (C), 500 (D), and 1500 (E) µmol m-2 s-1. Broken lines denote the 

95% confidence intervals of the data. Regression statistics are given in Table 2.1. 
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Fig. 2.9.  Relationship between magnitude of change during cell divisions (MCD) of 

cell volume (closed circle) and carbon quota (open circle) and irradiance in 

nanophytoplankton, determined using data from Eppley and Coatsworth (1966)74, 

Kohata and Watanabe (1986)75, Kohata and Watanabe (1989)60, Berdalet et al. (1992)76, 

DuRand and Olson (1998)62, Varela and Harrison (1999)61, DuRand et al. (2002)69, Ohi 

et al. (2002)52, Ohi et al. (2003)77, and the present study with a fitted curve (solid line). 
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Fig. 2.10.  Relationship between cell volume and cellular carbon contents during cell 

divisions. Solid lines denote regression line or simple line connected the maximum and 

minimum of diel variation for Micromonas pusilla (DuRand et al. 200269; open circle); 

Nannochloris sp. (DuRand and Olson 199862; open triangle); Emiliania huxleyi (Varela 

and Harrison 199961; open square); Pyramimonas parkeae (Kohata and Watanabe 

198960; open diamond); I. galbana (the present study at 45 µmol m-2 s-1; solid circle, at 

150 µmol m-2 s-1; solid triangle, at 365 µmol m-2 s-1; solid square, at 500 µmol m-2 s-1; 

solid diamond). Broken line denotes a regression line for those five species. 
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Fig. 3.1.  Diel variation in cell number of I. galbana with a fitted curve (solid line) at 

irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.2.  Diel variation in surface area of I. galbana with a fitted curve (solid line) at 

irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.3.  Diel variation in cell volume of I. galbana with a fitted curve (solid line) at 

irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.4.  Diel variation in surface/volume (S/V) ratio of I. galbana with a fitted curve 

(solid line) at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B).  Shaded areas denote dark 

period. 
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Fig. 3.5.  Diel variation in cellular carbon contents of I. galbana with a fitted curve 

(solid line) at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B).  Shaded areas denote dark 

period. 
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Fig. 3.6.  Diel variation in cellular protein contents of I. galbana with a fitted curve 

(solid line) at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark 

period. 
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Fig. 3.7.  Diel variation in cellular carbohydrate contents of I. galbana with a fitted 

curve (solid line) at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote 

dark period. 
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Fig. 3.8.  Diel variation in cellular lipid contents of I. galbana with a fitted curve (solid 

line) at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.9.  Relationship between MCD of cellular carbon, protein, carbohydrate, and 

lipid contents and irradiance of I. galbana.  
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Fig. 3.10.  Diel variation in ash free dry weight (AFDW) of I. galbana with a fitted 

curve (solid line) at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote 

dark period. 
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Fig. 3.11.  Diel variation in specific gravity of I. galbana with at irradiance of 45 (A) 

and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.12.  Diel variation in specific gravity of I. galbana estimated from fitted data of 

biochemical contents and cell volume at irradiance of 45 (open circle) and 425 µmol m-2 

s-1 (closed triangle). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.13.  Diel variation in sinking speed of I. galbana with a fitted curve (solid line) 

at irradiance of 45 (A) and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.14.  Diel variation in sinking speed of I. galbana estimated from fitted data of 

biochemical contents and cell volume at irradiance of 45 (open circle) and 425 µmol m-2 

s-1 (closed triangle). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.15.  Diel variation in Péclet number of sinking I. galbana at irradiance of 45 (A) 

and 425 µmol m-2 s-1 (B). Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 3.16.  Diel variation in specific gravity (A) and sinking speed (B) of I. galbana in 

which diel variation when cellular lipid contents was changed daily and other elements 

were constant (average at 45µmol m-2 s-1, protein = 6.67 pg cell-1, carbohydrate = 13.7 

pg cell-1, cell diameter = 5.05 µm) estimated from fitted data of biochemical contents 

and cell volume at irradiance of 45 (open circle) and 425 µmol m-2 s-1 (closed triangle). 

Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 4.1.  Diel variation in swimming speed of I. galbana with a fitted curve (solid 

line) at irradiance of 70 (A), 140 (B), and 550 µmol m-2 s-1 (C) conditions. Closed and 

open symbols denote bottle 1 and bottle 2 experiments, respectively. The data of bottle 1 

and bottle 2 were not significantly different. Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 4.2.  Relationship between irradiance and minimum (open circle) and maximum 

swimming speed (closed circle) of I. galbana with regression lines (minimum 

swimming speed: y = 0.0272x + 46.5, r = 0.783, p < 0.001; maximum swimming speed: 

y = 0.978x + 65.5, r = 0.978, p < 0.001). 
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Fig. 4.3.  Relationship between irradiance and MCD in swimming speed of I. galbana 

with regression line (y = 0.0892x + 40.5, r = 0.867, p < 0.001). 
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Fig. 4.4.   Diel variation in relative motility of I. galbana with a fitted curve (solid 

line) at irradiance of 70 (A), 140 (B), and 550 µmol m-2 s-1 (C) conditions. Closed and 

open symbols denote bottle 1 and bottle 2 experiments, respectively. The data of bottle 1 

and bottle 2 were not significantly different. Shaded areas denote dark period. 
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Fig. 4.5.  Diel variation in Péclet number of swimming I. galbana with a fitted curve 

(solid line) at irradiance of l70 (A), 140 (B), and 550 µmol m-2 s-1 (C) conditions. 

Closed and open symbols denote bottle 1 and bottle 2 experiments, respectively. The 

data of bottle 1 and bottle 2 were not significantly different. Shaded areas denote dark 

period. 
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Fig. 4.6.  Relationship between diameter and relative motility of nanoplankton, 

determined using data from Bauerfeind et al. (198646; open circle), Kamykowski et al. 

(199244; cross), Solari et al. (201145; open diamond) and the present study (maximum, 

minimum, and average of the data; closed circle) with the regression line (solid line). Y 

= -14.9 x + 24.2 (r = 0.493, p < 0.05). 
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Fig. 4.7.  Relationship between diameter and Péclet number of swimming 

nanoplankton, determined using data from Bauerfeind et al. (198646; open circle), 

Kamykowski et al. (199244; cross), Solari et al. (201145; open diamond) and the present 

study (maximum, minimum, and average of the data; closed circle) with the regression 

line (solid line). Pe = 1.02 x – 0.157 (r = 0.587, p < 0.01). 
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Appendix.  Cell volume of 150 cells over time.
No. Day 0 Day 1 Day 2 Day 4 Day 7 Day 14 Day 21 Day 28 Day 36
1 61.7 41.1 33.7 18.4 41.1 31.2 42.8 37.0 42.4
2 57.7 32.9 35.4 20.8 17.1 18.5 32.1 19.0 74.1
3 57.9 35.4 34.6 56.8 31.3 39.5 24.6 40.3 36.4
4 46.3 21.1 32.9 31.9 38.0 39.5 35.4 52.1 20.0
5 34.6 56.8 41.5 31.9 32.9 40.3 38.7 33.7 29.7
6 62.8 38.1 30.4 49.8 52.1 41.1 45.4 31.3 33.7
7 29.7 37.1 50.8 34.6 49.4 42.6 32.9 41.1 39.5
8 43.6 32.9 34.6 39.5 50.8 32.9 50.8 43.5 18.5
9 41.1 45.6 33.3 37.0 22.2 31.3 42.0 61.7 23.0
10 42.0 61.7 33.7 42.0 64.3 18.8 65.6 33.7 64.3
11 29.7 49.4 52.2 36.2 38.7 35.4 29.0 33.6 33.7
12 43.5 31.9 37.2 39.9 32.1 30.4 36.3 20.3 33.7
13 71.1 20.5 36.2 33.7 32.9 25.2 32.9 14.3 35.2
14 45.4 37.0 56.8 65.6 29.7 36.2 28.3 31.3 35.4
15 35.2 41.1 37.2 40.3 66.8 40.8 41.1 41.1 19.0
16 45.4 34.6 27.3 38.3 19.0 33.7 32.9 66.8 38.7
17 38.1 103.8 39.5 50.0 18.5 19.8 37.0 32.9 29.6
18 43.2 41.1 43.2 33.7 23.7 18.5 32.1 32.9 43.5
19 33.6 74.1 17.6 27.3 39.5 41.1 37.8 45.4 25.8
20 71.1 83.4 65.6 37.0 33.7 19.0 36.3 53.3 31.3
21 60.4 77.1 46.3 17.6 29.7 48.8 41.5 32.9 36.3
22 42.0 71.1 36.3 26.3 31.3 32.9 35.2 19.3 33.6
23 59.1 43.2 57.3 39.0 31.3 59.2 41.1 30.5 23.7
24 42.4 39.1 19.0 18.5 40.3 65.6 41.1 21.1 38.7
25 32.9 38.3 37.2 56.9 44.8 61.7 41.1 36.3 18.5
26 49.8 43.2 33.7 43.6 32.9 20.3 56.9 21.1 32.9
27 46.3 32.9 32.9 39.5 46.6 19.8 18.5 56.8 37.0
28 32.9 64.3 73.3 59.2 40.3 43.2 19.8 29.7 41.5
29 46.3 32.9 20.0 61.6 21.1 29.7 22.4 39.5 41.5
30 39.5 43.5 111.1 55.7 33.7 36.8 36.3 32.9 32.9
31 33.7 54.4 61.6 32.9 38.9 56.8 18.5 41.1 44.4
32 65.4 72.2 32.9 67.5 32.9 34.6 32.9 22.4 21.1
33 59.2 29.7 31.3 32.9 37.2 39.5 31.3 42.0 34.6
34 38.7 32.1 44.1 34.6 52.2 39.9 36.3 21.2 43.8
35 45.4 40.3 37.0 22.4 59.2 41.1 29.7 22.4 32.9
36 64.3 45.4 33.7 43.2 55.5 40.3 29.6 16.2 20.0
37 48.9 74.6 29.7 77.1 32.9 59.2 22.6 41.1 32.9
38 64.3 35.4 13.9 73.7 32.9 40.3 33.6 21.1 32.1
39 45.6 32.9 29.7 70.9 39.5 40.3 52.2 59.2 17.6
40 35.4 47.5 52.1 59.7 60.5 70.7 39.5 22.2 41.1
41 56.8 45.4 21.2 64.3 32.9 35.4 33.6 38.7 23.9
42 22.2 47.5 38.7 17.3 37.1 43.2 28.6 18.5 34.0
43 22.6 39.5 32.9 34.6 33.7 32.9 18.5 35.4 32.9
44 62.5 59.2 31.3 48.1 29.7 41.1 42.6 36.2 32.9
45 30.2 61.7 17.6 33.7 18.5 74.6 38.0 23.9 32.9
46 32.9 42.6 34.6 20.8 29.7 41.1 32.9 31.3 39.5
47 54.4 62.8 34.6 38.7 47.5 23.8 64.3 29.7 32.9
48 37.8 52.1 32.1 17.6 32.9 64.3 41.1 32.9 33.7
49 41.1 46.3 34.6 77.1 21.3 33.7 31.3 23.8 37.8
50 32.9 34.6 29.7 74.6 69.4 54.4 31.3 29.7 37.5
51 66.8 33.7 63.0 66.8 41.1 45.8 34.6 41.5 20.5
52 59.2 58.1 42.8 52.2 37.8 39.5 41.1 31.3 32.9
53 64.3 33.7 50.0 33.7 33.7 32.9 32.9 32.1 20.3
54 34.6 19.8 59.2 23.9 33.7 40.6 34.6 16.2 39.9
55 31.2 39.9 56.9 45.4 21.1 29.0 33.7 58.1 18.5
56 41.1 64.3 56.8 33.7 41.1 58.1 29.7 35.2 29.7
57 26.5 43.2 34.6 41.5 33.7 23.8 23.9 37.8 21.1
58 64.3 37.2 39.5 37.8 14.3 21.3 33.7 32.9 40.3  
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Appendix (continue).  Cell volume of 150 cells over time.
No. Day 0 Day 1 Day 2 Day 4 Day 7 Day 14 Day 21 Day 28 Day 36
59 39.1 36.3 52.1 52.2 32.9 41.5 22.4 32.9 39.5
60 41.1 31.3 61.6 43.2 32.9 23.8 65.6 31.3 34.6
61 64.3 41.1 32.9 33.7 46.3 23.2 32.9 14.7 34.6
62 33.7 42.8 64.3 23.9 21.6 21.7 22.4 38.3 28.0
63 36.2 21.6 41.1 34.6 38.9 38.0 20.0 40.3 21.1
64 41.1 64.3 59.2 34.6 37.2 39.5 40.8 31.3 41.8
65 16.2 33.7 33.7 45.4 44.4 32.9 42.0 41.5 34.6
66 41.1 33.7 32.9 37.0 31.3 33.7 41.1 18.5 36.3
67 32.9 34.6 62.8 31.9 68.2 35.4 21.3 39.5 21.1
68 39.9 77.1 45.6 34.6 31.3 41.1 32.9 43.5 40.3
69 25.2 43.2 48.9 34.6 61.7 49.8 20.5 32.9 35.4
70 64.3 34.6 39.5 39.5 36.3 35.4 32.9 33.7 35.4
71 36.3 62.5 39.5 36.3 37.0 41.1 31.3 41.1 34.6
72 45.4 38.9 30.0 46.3 54.5 29.7 29.7 40.3 31.2
73 33.7 37.8 59.2 34.6 41.1 36.3 21.1 41.1 33.7
74 64.3 63.0 38.1 32.9 40.9 32.9 59.2 58.1 32.9
75 38.7 58.1 74.6 52.2 34.6 35.4 32.9 21.1 32.9
76 29.7 52.1 32.9 60.5 38.7 33.7 54.5 39.5 37.8
77 45.6 49.4 61.7 55.5 39.5 61.7 32.9 18.8 20.5
78 34.6 42.6 56.8 25.2 32.1 16.8 22.6 65.6 31.2
79 32.9 21.1 41.1 38.1 73.3 43.2 36.3 47.2 23.2
80 32.9 26.3 52.1 45.4 32.9 77.1 61.7 21.8 21.8
81 39.0 45.4 38.9 41.1 40.3 31.3 14.8 22.6 19.9
82 65.6 65.5 43.5 40.3 34.6 56.9 34.6 43.2 29.7
83 35.4 32.9 19.4 60.4 25.2 32.9 34.6 43.5 32.1
84 64.3 34.6 64.3 57.9 19.8 36.2 37.0 32.9 29.7
85 18.3 34.6 32.9 34.6 61.7 35.4 38.7 71.1 19.0
86 39.0 60.4 33.7 39.5 39.5 29.7 52.1 45.8 22.4
87 40.3 71.1 42.4 32.9 16.2 32.9 31.3 36.2 31.3
88 59.2 43.7 33.7 40.3 26.8 36.2 32.9 20.5 61.7
89 36.3 35.4 36.3 65.2 44.4 77.1 19.8 32.9 18.0
90 39.1 73.7 39.0 45.4 35.4 32.9 33.7 42.6 40.3
91 43.2 32.1 34.6 37.0 29.7 45.4 51.0 32.9 29.7
92 39.5 65.6 29.7 32.9 26.8 45.4 30.4 38.9 21.1
93 32.9 43.5 54.5 31.3 45.4 58.1 40.3 32.9 21.1
94 41.1 59.2 54.1 21.1 30.4 59.2 57.9 32.9 25.2
95 64.3 59.2 43.2 65.6 63.0 61.7 39.9 18.5 39.5
96 19.4 61.7 50.0 18.8 34.6 41.1 32.9 65.6 30.4
97 36.3 52.1 64.3 13.9 31.3 41.1 35.4 74.6 41.1
98 62.8 63.0 32.9 25.8 21.1 41.1 49.8 48.1 35.4
99 33.1 64.3 41.1 34.6 37.2 45.4 56.8 39.5 19.8
100 42.6 50.4 40.3 32.9 59.2 41.1 35.4 43.5 59.2
101 64.3 32.9 60.4 32.9 34.4 32.9 32.9 41.1 59.2
102 66.8 29.7 35.4 32.9 32.9 43.2 33.7 49.4 39.5
103 65.6 32.9 45.4 40.6 60.4 38.7 21.1 37.0 33.7
104 35.4 46.6 65.6 32.9 17.6 33.7 33.7 33.7 16.3
105 52.1 61.7 45.6 23.8 35.4 18.5 22.1 18.8 32.9
106 37.9 34.6 32.9 19.4 39.1 41.1 33.7 37.0 36.3
107 66.8 34.6 38.9 29.7 38.9 32.9 39.8 31.3 18.5
108 39.9 33.7 31.3 39.5 40.6 32.1 32.9 30.4 21.1
109 40.3 64.3 39.0 53.3 19.8 31.3 42.8 32.9 22.4
110 41.1 33.7 34.6 42.6 19.8 34.6 31.3 34.6 31.3
111 71.1 35.4 36.2 46.6 44.4 19.8 32.9 32.9 36.8
112 65.6 48.8 34.6 41.1 22.4 32.9 39.0 32.9 34.6
113 44.1 34.6 35.4 46.7 29.7 65.6 59.2 32.9 32.9
114 45.4 41.1 65.6 33.7 32.9 59.2 19.3 61.7 33.7
115 49.8 32.9 42.8 54.5 40.3 22.6 38.7 32.1 29.7  
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Appendix (continue).  Cell volume of 150 cells over time.
No. Day 0 Day 1 Day 2 Day 4 Day 7 Day 14 Day 21 Day 28 Day 36
116 42.0 64.3 33.7 32.9 33.7 29.7 21.1 40.8 34.6
117 68.1 41.1 20.0 32.9 21.6 15.3 23.8 32.9 32.9
118 40.3 47.5 40.6 32.9 47.5 32.9 39.0 28.2 35.6
119 45.4 40.6 29.7 65.6 22.4 41.8 52.2 34.6 30.2
120 32.9 33.7 32.9 53.1 39.5 58.1 47.9 31.3 32.9
121 61.7 14.8 64.3 77.1 33.7 25.3 40.3 26.5 47.8
122 37.2 47.5 18.5 41.1 31.3 45.4 34.6 44.1 29.7
123 31.5 64.3 32.9 33.7 27.5 15.3 19.8 51.0 29.0
124 42.0 33.7 49.9 29.7 38.7 32.9 68.1 59.2 29.6
125 32.9 40.3 33.7 35.4 39.5 33.7 33.7 42.0 29.0
126 41.1 64.3 34.6 33.7 33.7 32.1 59.2 31.3 18.5
127 32.9 46.3 64.3 34.6 41.1 33.7 24.2 14.3 41.1
128 33.7 66.8 19.8 45.4 42.4 65.6 43.5 24.4 34.6
129 33.7 93.3 33.7 56.9 64.3 37.8 29.7 35.4 16.2
130 29.7 32.1 45.4 59.7 61.7 24.2 38.7 52.2 19.3
131 58.1 83.4 43.2 32.9 21.1 43.5 25.0 35.4 77.1
132 33.7 51.0 61.7 15.3 34.6 41.1 40.3 47.5 32.9
133 25.2 35.4 78.4 25.2 31.9 39.5 42.0 19.4 60.5
134 42.0 37.1 59.2 40.3 37.8 21.1 36.3 13.4 29.7
135 66.8 52.1 23.8 35.6 34.6 44.1 42.6 18.5 29.7
136 39.5 32.9 32.9 38.1 23.9 38.7 41.5 32.9 42.8
137 39.5 41.5 45.6 39.5 33.7 47.5 29.7 45.4 16.9
138 64.3 34.6 32.9 111.1 17.1 43.2 33.7 21.1 32.9
139 66.8 32.9 41.5 38.7 41.1 32.9 19.8 37.8 66.8
140 34.6 39.5 41.5 40.3 56.9 60.4 44.4 66.8 39.5
141 25.2 77.1 64.3 59.2 21.8 43.2 40.3 34.6 23.8
142 77.1 41.1 44.9 47.5 58.1 34.6 19.8 64.3 32.9
143 32.9 74.1 69.4 31.3 31.3 43.2 32.9 23.9 41.1
144 34.6 61.7 19.4 41.1 34.6 32.9 41.1 34.6 24.7
145 48.9 39.5 45.8 39.0 38.7 63.0 33.7 27.3 29.7
146 59.2 52.1 33.7 51.0 32.9 33.7 34.6 64.3 31.3
147 25.3 45.4 35.6 59.2 44.4 43.2 39.9 54.5 23.2
148 32.9 41.1 43.2 42.8 41.1 31.3 31.3 61.7 34.6
149 52.1 47.5 65.6 36.2 38.0 32.9 32.9 72.3 71.6
150 61.7 59.2 72.3 51.0 34.6 33.7 42.6 41.1 32.9  
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