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溶存有機物の微生物食物連鎖を経由する高次栄養段階への伝達

越川｜ 海・原田茂樹・渡辺正孝

国立環境研究所水土壌圏環境部

干30ι0053茨城県つくば市小野川16-2

Carbon transfer from dissolved organic matter to higher order organisms 
via microbial loop 

HIROSHI KOSHII《AWA,SHIGEKI HARADA AND MASATAKA WATANABE 

National Institute JoγEn viγonment，αl Studies 
Onogawα1ι2, Ts仙・ubα，lbari依・i,305-0053 Ji仲間

Abstract: Since the concept of microbial loop was presented, it has been widely discussed about the fate of 

bacterial production. One of the issues is whether or not bacterial production can be transferred to metazoo-

plankton as food source; i.e. sink or link issue. Several studies using tracer technique reported that the amount 

of carbon transfer from bacteria to metazooplankton was very small because many trophic steps are included 

in microbial loop, and then concluded that microbial loop plays a role of respiratory energy sink rather than 

that of food pathway for metazooplankton in aquatic ecosystems. However, recent studies have revealed that 

photosynthetic production is carried along not only direct food chain from phytoplankton to metazooplankton 

but also complex food webs; i.e. microbial food web, similar to pathways of bacterial production. Here, we will 

review the issue of “sink or link？” and discuss the possibility of carbon transfer from bacteria to metazoo-
plankton according to our 13C tracer experiments using in situ batch incubation technique within a coastal 
mesocosm. Our experiments showed that percentages of 13C label transfer from bacteria and autotrophs to 

metazooplankton during 4 hours were of a similar magnitude. This result suggests that metazooplankton are 

potentially supported by not only autotrophs but also bacteria according to their production. 

Key words: microbial loop, sink or link, bacterial production, metazooplankton 

1. はじめに

F. Azamらが1983年に水界生態系の微生物食物連鎖

(microbial loop）のアイデア（Fig.1）を世に問うまで，

浮遊性バクテリアの役割は溶存有機物の分解・無機

化のみであり，言うなれば，バクテリアは植物プラ

ンクトンを起点とするプランクトン食物連鎖の末端

であると考えられていた.F. Azamらの論文発表以降，

ノtクテリアサイズ（0.2～2μm）のプランクトンを出

発点とする生態系に主眼をおいた研究が一つの研究

分野として確立し，活発な研究が行われてきた．

現在までに明らかにされていることは，（1）バク

テリアの生産速度が 平均で植物プランクトンの光

1998年5月10日受付 1998年6月3日受理

合成生産の20～30%程度に相当し（Coleet al. 1988) , 

したがって微生物食物連鎖へ流れ込み得る炭素量が，

プランクトン食物連鎖へのそれと比較して無視でき

ないものであること (2）ノtクテリアとノtクテリア

よりも一回り大きくバクテリア捕食者である従属栄

養性微小鞭毛虫（HNF; heterotrophic nanoflagellate, 

2～4μm程度）の相対的現存量が，湖沼・海洋を問わ

ずほぼ1:1000の数的関係にあり（Sanderset al. 1992) , 

バクテリア→HNFの捕食関係が水界生態系において

かなり普遍的に存在していること（例えば， Nagata

1988, Weisse 1989) , (3）回ぜFに加えて他のナノサイ

ズ（2～20μm）原生動物（従属栄養性鞭毛藻や繊毛

虫など）がバクテリアの消費者であること（例えば，
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Fig. 1. A simple food web model including the classi-

cal food chain and the microbial loop from bacteria and 

pico-planktonic algae through protozoa to crustacean zoo-

plankton. The latter was first presented by Azam et al. 

(1983). 

Sherr et al. 1986a, Sanders & Porter 1988) , (4）マイク

ロサイズ（20～200μm）の原生動物がナノサイスの

原生動物を捕食していること（例えば， Sherret al. 

1989) ' (5）榛脚類が珪藻などの植物プランクトンば

かりではなく原生動物を多く摂食していることがあ

ること（例えば， Kleppel1991, Gi旺ord& Dagg 1991) 

などである．

微生物食物連鎖のアイデアが提示されるまでは，

動物プランクトンなどの高次栄養生物はもっぱら植

物プランクトンを栄養源として生活していると考え

られてきたが，過去10数年に報告されてきたこれら

の知見を合わせて考えると，溶存有機物はバクテリ

アによって分解され無機物として再び植物プランク

トンに利用されるばかりではなく， j容存有機物→バ

クテリア→原生動物→動物プランクトンという微生

物食物連鎖によって食物連鎖の上に位置する消費者

（高次栄養生物）に利用され“得る”ことが次第に明

らかになってきたのである．しかしながら，微生物

食物連鎖に含まれる捕食関係が非常に袴雑（ノtクテ

リアと動物プランクトンを繋ぐ原生動物群はあまり

にも多種多様！）な為に その定量的な把握はあま

り進んでいないのが現状である．

本稿では，果たして微生物食物連鎖によってバク

テリア生産が動物プランクトンに餌として供給され

ているのか？，その餌供給量は植物プランクトンの

光合成生産の動物プランクトンへの供給量に比較し

てどれほどの大きさ（重要）なのか？という疑問に

対して，今までに行われてきた研究を紹介し，また

筆者が瀬戸内海において炭素安定同位体（13C）をト

レーサとして利用して行った検証実験について述べ

たい

2. Sink or Link? 

）＼＇クテリア生産の動物プランクトンへの有機物伝

達は， 80年代半ばの“sinkor link issue (Banse 1982, 

Ducklow et al. 1986, Sherr et al. 1987）”という議論の中

でも扱われている．ただし当時の議論は，微生物食

物連鎖そのものが存在しうるか否か，つまりバクテ

リア生産が原生動物以上の捕食者にlinkしているか，

あるいはバクテリアの有機物が全く原生動物以上の

捕食者に伝達されずにsinkになっているかに中心が

置かれた．

例えばDucklowet al. (1986）は水界生態系における

バクテリア生産の行方を追跡する目的でスコットラ

ンドの入り江に300m3の隔離水界を作った．隔離水

塊に11C-glucoseを添加し， j容存態及び粒径分画した

懸濁粒子中の14cを追跡した．実験直後から lμm以

下の粒子（ノtクテリア）に1"cが多く取り込まれた．

しかしながら lμm以上の粒 f（ノtクテリア以外のプ

ランクトン）への蓄積は， 1～3μmの粒子に多少認め

られるものの僅かであり，＞lOOμmの粒子（動物プ

ランクトン）への蓄積は更に少なかった.i容存態14c

濃度は実験開始後数時間後には， DOCよりも DICで

高くなった．これらの結果を受けてDucklowet al.は，

バクテリア牛牟産はlμm以上の生物群には伝達しにく

く，有機物の無機化（sink）の機能を担っていると

結論した．

」方， Sherrらは同じ1986年に，ほとんどの海洋環

境では＜Sμmの微小藻類とバクテリアによる生産が

大きな割合を占め，原生動物がこれらの微生物の主

な消費者であること (linkしていることにそれらよ

りも大きな植物プランクトンも原生動物が捕食して

いることなどをまとめ（Sherret al. 1986b），微生物食

物連鎖（microbialloop）の存在を肯定すると共に，

実際は更に権雑な捕食関係があることを見出して微

生物食物網（microbialfood web; Fig. 2）という概念を

発表している（Sherrand Sherr 1988）.これ以後，微

生物食物網に示された植物プランクトンを餌とする

植食性原生動物（従属栄養性渦鞭毛議，繊毛虫など）

に関する研究（例えば， Verityet al. 1993, Nakamura et 

al. 1996）や従属栄養性バクテリアとほぼ同じ大きさ

の独立栄養性；菜類（シアノバクテリア等）に関する

研究（例えば， Magazzu & Decembrini 1995）が盛ん

に行われ，現在では食物網を考える上で無視できな

p存在になっている．
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Fig. 2. A model of the microbial food web proposed by 

Sherr and Sherr (1988), which emphasized the diversity of 

connection between members of the microbial community. 

さて，バクテリア生産の動物プランクトンへの伝

達に話を戻そう．微生物食物連鎖というバクテリア

から動物プランクトンへの伝達経路が存在するとし

て考えた場合，その経路を介して動物プランクトン

に到達しうる有機物量はどの程度のものなのだろう

か．ある生物聞の有機物受け渡しの大きさを決める

重要な要素の一つは，その伝達経路に含まれる栄養

段階（trophicstep）の数である．仔ljえぱ栄養段階毎

のエネルギー伝達効率（Lindeman1942）を仮に一律

20%とするならば，栄養段階が一つ増す毎に高次の

消費者ヘ伝達され得る物質は1/5に減少してしまう．

例えば榛脚類が微生物食物連鎖を介してバクテリア

を利用する一つの伝達経路としてバクテリア→冊w
→従属栄養性渦鞭毛藻や繊毛虫→榛脚類のようなも

のが考えられる．槙脚類の摂餌様式（鴻過摂食， fil-

ter feeding）では．彼らの刺毛で捕捉することのでき

ない微小粒子の摂食効率が極端に低く，バクテリア

を直接捕食することができないからである．例えば

Nival & Nival (1976）は， Acartiaclausiが成体では7μm

以下の粒子を殆ど炉、食できないことを実験室で確か

めている．栄養段階数を4段階．伝達効率が仮に」

律20%とすれば， 1尭脚類に伝達できるのはバクテリ

アが生産したもの（100%）のうち高々0.8%となる．

バクテリア生産が光合成生産の20～30%に相当しで

も，榛脚類が植物プランクトンを直接捕食できるこ

とを考えると，バクテリア生産の榛脚類への寄与は

相対的に非常に小さなものとなってしまう．このよ

うにエネルギ一伝達効率の概念からは，バクテリア

生産はその大干が原生動物群によって消費・無機化

第46巻 第1号（1999)

され，微生物食物連鎖は「有機物伝達の終端jとし

て機能して動物プランクトン以上の高次生物にはほ

とんど伝達されないと考えられる．先に紹介した

Ducklow et al. (1986）のメゾコズムでの実験でも，バ

クテリアが取り込んだ14cの動物プランクトンへの蓄

積は極めて少なく（例えば1日後の＞lOOμm画分へ

の14c蓄積はどと粒子の0.03%程度），この結果は動物

プランクトンヘバクテリア生産が伝達する前に微生

物食物連鎖の袴数の栄養段階の中でほぼ無機化され

てしまうことを示しているとも捉えることができる．

“sink or link，，が議論されはじめた当時は，“sink”

とはバクテリア有機物が原生動物にさえ伝達されず

に無機化されることを指していたが，次第に少なく

とも原生動物までは伝達されることが明らかとなり司

“sink or link”の意味が広がっていったように思われ

る． ♂部の研究者によるものかもしれないが，“sink”

とはバクテリア生産が原生動物群によって呼吸・無

機化され動物プランクトン以上の高次栄養生物に有

機物が伝達されないこと，逆に “link”とは微生物

食物連鎖を介しても高次栄養生物に有機物が伝達さ

れることとして定義され始めた．例えば数年前に

Sanders & Wickhamが発表した総説（1993）には，ノt

クテリアと動物プランクトンの聞に多くの栄養段階

が存在するならば“microbialloop is a respiratory en-

ergy sink”であると述べ，その恨拠としてバクテリ

アを起点とする動物ブランクトンへの有機物伝達の

小ささを示したDucklowet al. 0)実験結果を引用して

いる．

Ducklow et al. (1986）は微午物食物連鎖と動物プラ

ンクトンの関係について立ち入った議論はしていな

いが，微牛物食物連鎖がlinkしていると主張した

Sherr et al. (1987）はDucklowet al. (1986）へのTechnical

Commentsの中でバクテリアと動物プランクトンの関

係について次のような興味深いことを指摘している．

例えば（1) Parsons et al. (1980）は，隔離水界にglu-

coseを添加してしてバクテリア活性を高めると， glu-

coseを添加しない系に比較して，動物プランクトン

の生産が高くなること，また（2)Davies (1984）は，

Ducklow et al.と同じ場所に設置した隔離水界に14C-

NaHC03を添加して光合成生産の行方を追跡した実験

を行ったが，動物プランクトンヘ伝達された 11（の割

合は， Ducklowet al.が14C-glucoseで行った実験と殆

ど同じ大きさであることなどである．つまり，必ず

しも微午物食物連鎖のみがrespiratorysinkとして機
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能している訳ではなく またバクテリアから動物ブ

ランクトンへの伝達が少ない環境では，柏物プラン

クトンからの伝達も｜司様に少ないこともあるのでは

ないかと言う．

さらに Sherrらの提示した微生物食物網の概念

(Fig. 2）によると，水界生態系は原生動物群が鍵と

なってプランクトン食物連鎖と微生物食物連鎖が権

雑に交叉し，光合成生産もバクテリア生産と同様に

被数の栄養段階を経て動物プランクトンに伝達され

るといい，仮に微生物食物連鎖がsinkとして機能し

バクテリアが動物プランクトンに有機物を伝達でき

ないのであれば，光合成生産についても同械にsink

として機能する可能性があり，逆に光合成生産が

linkしていれば，微生物食物連鎖もバクテリア生産

の伝達経路としてlinkしている可能性が考えられる．

Sherrらはこの概念にもとづき “the link or sink con-

troversy becomes a nonissue”と記している．

20年前のシンプルなプランクトン食物連鎖と比較

して，多種多様な食物連鎖の存在が確認されている

現在においてはSherrらの主張は尤もであり，動物プ

ランクトンへの有機物伝達から考えてもバクテリア

生産と光合成生産はsinkでもあり且つlinkでもある

のであろう．パクテリア生産の行｝jに焦：

.. sink or link”は．もはや議論を進めるべき課題では

ないのであろうか？筆者はそのようには考えない．

何故なら，微生物食物綱に表されるように権雑な経

路が存在しようとも 例えば昔から知られている珪

藻→榛脚類などのプランクトン食物連鎖が消滅した

訳ではなく，依然として動物プランクトンへの重要

な有機物供給源だろうと思われるし，バクテリア生

産及び微生物食物連鎖のsinkの大きさ及び高次栄養

生物へのlinkの大きさの定量的な把握は未だ進んで

いない．またバクテリアは溶存有機物を固定して生

態系に有機物を再導入する役割を担っており，それ

らの定量的な把握は生態系全体の生物生産－有機物

循環を明らかにする上で欠くことのできないもので

あるからである．

3. 同位体トレーサを用いた動物プランクトンへの

linkの証明

の評価は更に難しくなったとιえよう．たとえ榛脚
類が原生動物を好んで捕食していたとしても（例え

ば， Kleppe!1991），その原生動物がバクテリアによ

って支えられていたのか，微小藻類などの独立栄養

生物によって支えられていたのかを定量的に判断す

ることは簡単ではない．

白然生態系に存在する任患の生物聞の捕食速度

（フラックス）は，例えば希釈培養法（Landry& Has-

set 1982）などを用いて測定され，ピコプランクトン

（ノtクテリアやシアノバクテリアなどに原生動物，

動物プランクトンの捕食関係について定量的な測定

を行った例もある（例えば， Nagataet al. 1996, Car-

rick et al. 1991）.しかし全ての捕食関係についてバク

テリア生産と光合成生産起点に分けてそれらのブラ

ックスを同時に評価することは通常困難であり，筆

者の知る限り全経路のブラックスを網羅した報告は

殆どない．

バクテリアから動物プランクトンへの有機物伝達

量を評価する子法のうち，現在最も総合的な情報を

与えてくれるのは，同｛立体元素をトレーサとして利

用する方法であろう．同位体で、標識したthymidineや

glucoseなどを系に与えるか，予めそれらで標識した

バクテリアを系に与えて動物プランクトンに伝達さ

れる同位体量を時間と共に追跡する方法である．こ

の方法ではバクテリア・動物プランクトン聞に存在

する原生動物群の捕食関係を「フラックス未知のあ

る種のブラックボックス」として扱いながら，バク

テリアから動物プランクトンヘ流れる有機物量を同

位体量として直接的に観測することができる．

先に紹介した Ducklowet al. (1986), Parsons et al. 

(1980）をはじめ， Pernieet al. (1990) , Wylie & Currie 

(1991）らはバクテリアから動物プランクトンへの有

機物伝達について同位体トレーサ法を用いて報告し

ている．しかしながら Wylie& Currie及び筆者らの報

告（Koshikawaet al. 1996後述）を除けば，ほとんど

の研究はパクテリア起点の経路のみを対象として，

光合成生産から供給される有機物量との比較を行っ

ていないために，動物プランクトン総捕食量に対す

るバクテリア生産の寄与率については議論されてい

ない．

Wylie & Currie (1991）は，湖に設置した権数の隔離

水界牛態系が微生物食物網で表現されるような袴 水界に；＇H-thymidineあるいは 1"C-glucose，また 14(_

雑な経路として存在していることが明らかにされて NaHC03を加え，その後約1ヶ月に丘ってDIC,DOC及

以来，バクテリア生産の動物フ。ランクトンへの寄与 び粒径分曲jしたPOC問の同位体の移動を観察した．
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さらに隔離水界中の主要な捕食関係についてコンパ

ートメントモデルを用意し 同位体の移動を検証デ

ータとして各コンパートメント聞の炭素ブラックス

を計算することによってバクテリアと藻類から動物

プランクトンへの炭素伝達を同時に評価することを

試みた．彼らの解析結果によると，枝角目（ミジン

コ）が優先する条件では 動物プランクトンへ供給

された炭素の16～21%以上がバクテリアをはじめと

するピコプランクトン起源であり，一方，榛脚類が

優先する条件ではピコプランクトンの寄与は小さい

という．また別の解析によればバクテリア及び藻類

から動物プランクトンヘ単位時間あたりに伝達され

る炭素の割合は同じ程度であるという結果を示して

いる．彼らは，このことから動物プランクトンが光

合成及びバクテリア経路から供給を受ける割合は司

それぞれのバイオマス現存量の割合に依存すると考

察した．

このように， Wylie& Currie (1991）はトレーサを用

いることで初めてバクテリア生産と光合成生産起点

を分けて動物プランクトンへの炭素供給量を見積も

った．彼らの研究において筆者が最も注目したのは，

優先する動物プランクトンによって動物プランクト

ンへのバクテリアの寄与が異なること，また単位時

間あたりの動物プランクトンへの炭素伝達割合がバ

クテリア生産と光合成生産で同程度，つまりどちら

か一方の経路においてのみ効率的な伝達が起こって

いる訳ではないと言うことである．まず前者につい

ては，模脚類とミジンコの摂餌特性の違いから彼ら

の結果は非常に理にかなっている．榛脚類はピコプ

ランクトンをl直接摂食することはできないが，ミジ

ンコはナノプランクトンと共にピコプランクトンを

直接捕食することができ，ピコプランクトン→動物

プランクトンへの短絡経路が形成されてピコプラン

クトンのバイオマスを効率的に利用できるという

（例えば， Paceet al. 1991）.後者については．微午．物

食物網で予想、したように光合成生産aがバクテリア午

産と同様にsinkでもあり またlinkでもあることを

示しているように思われる．

今にして思えば， 1991年にWylieらの上述の報告を

きっかけとして更にこの分野の研究が進み，バクテ

リア生産と光合成生産の動物プランクトンへの寄与

について，さまざまな生態系において定量化され，

どのような生態系で、バクテリア寄与が大きいのかま

た低いのかについて一般化した概念として定着して

いてもおかしくなかったはずである．しかし，筆者

の知る限り， Wylieらの論文が引用・議論される機会

はほとんどなく，また微生物食物連鎖に関するその

後の総説を見ても，相変わらずDucklowet al. (1986) 

を証左としてバクテリア生産は動物プランクトンに

はほとんど伝達しないと紹介されることが多い（例

えば， Sanders& Wickham 1993). Wylieらの論文が微

生物生態学者に余り注目されなかった理由の一つは，

同位体の移動量と捕食関係を結びつけてモデル解析

を行う上で経路の栄養段階数をはじめとして様々な

仮定を与えていることが挙げられると思う．少なく

とも数理モデル解析に明るくない筆者にとっては，

彼らの論文は必ずしも理解しやすいものではなかっ

たし，全ての仮定が受け入れやすいものではなかっ

た

4.瀬戸内海における実験

Sherrらと Ducklowらの議論（Sherret al. 1987）に

ヒントを得て，筆者らが瀬戸内海家島諸島で微生物

食物連鎖の研究を始めたのは1991年のことである．

彼らの議論の中にバクテリアと光合成生産の両方か

ら動物プランクトンへの伝達を同時に評価するとい

うアイデアがあり，その前年まで赤潮の研究を行っ

ていた隔離水界（メゾコズム， Watanabeet al. 1995) 

を利用して試してみることにした（当時， 1991年初

めに発表されたWylie& Currieの論文には気づかなか

った）．同位体には光合成生産の測定において放射性

同位体の代わりになることがHamaet al. (1983）によ

って確認されている炭素安定同位体（13C）を用いる

ことにした．既往の報告では隔離水界全体に同位体

を添加し長期間（数十日）に亘ってその行方を観測

する方法が採られてきたが，筆者らは，その子法

（同位体の全体添加）は見送らざるを得なかった．メ

ゾコズムはl直径5m，深さ 18mで寄積にすると 350m3

に相当する．放射性元素と比較して感度の低i'13cで

は大量の試薬を投入する必要があり生物学的にもコ

ストの両からも不可能であり，また両方の経路の炭

素伝達を評価するためには，異なる2つの制作体元

素（放射性では3Hと14cなど）を使うか若しくは袴数

のメゾコズムを周忌する必要があるからである．

そこで筆者らがメゾコズム全体に同位体添加をす

る代わりに行った方法が 4時間の現場培養 （I＇＼ ッチ

焔養）である．数十日に円るトレーサ実験に対して司
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筆者らはこの方法を短時間培養法（short-termin situ 

mcubation）と呼んでいる.19日間のメゾコズム期間

中1日おきに，毎回メゾコズム表層から採取した海

水を4.SL透明瓶に満たす．細菌生産に用いられる溶

存有機炭素としてSmg/Lの 13C6-glucose( 6個のCが全

て13c標識されたもの）あるいは光合成に用いられる

溶存無機炭素としてDIC濃度の10%の13C-NaHC03を

添加した後，培養瓶を採水深度に吊り下げて9:00か

ら13:00まで4時間培養を行う．培養後，それぞれの

試水の懸濁粒子を4～5画分の粒径分画を行い，それ

ぞれの画分への13c蓄積を安定同位体比質量分析計で

測定した．

メゾコズム期間中，各経路についてそれぞれ8回

のパッチ培養を行い，培養後の各画分POCの同位体

比と培養前の天然同位体比を比較した．天然同位体

比（1.009atom%前後）に対して， 13C6-glucose添加系

における同位体比（atom%）は0.2μm～GF/C（約

l.2μm）両分のPOCで1.5～2atom%,GF/C～20μm画

分で1.5～3atom%，ほぼ動物プランクトンで占めら

れる＞lOOμm両分で1.15～1.2atom%の結果を得た．

つまり僅か4時間で、溶存態glucoseが動物プランクト

ンに伝達していることが観察されたのである．一方，

13C-NaHC03を添加した光合成経路ではGF/F～20μm画

分で3～4atom%,> 100 μmでは1.2～1.6atom%の蓄積

が測定された．

筆者らは，この結果からバクテリア経路と光合成

経路を比較する庁法のーっとして，同位体伝達率

(PLT; percen回geof label transfer）を定義した．各粒

径画分へのトレーサ13C伝達量（13Cex）を式1で計算

し，動物プランクトンへの同位体伝達率（PLT）を

式2のように求める．

13Cex=(as -an）×POC (1) 

r 13c…1川…｝

ない．従ってPLTで得られる情報はそれらを除外し

た正昧の値（net）である．しかしながら，動物プラ

ンクトンに伝達される13cの行方について言えば，例

えば榛脚類では消化管内の滞留時間は1～3時間程度

であるという報告（例えば， Hayward1980, Dagg & 

Walser 1987）や彼らの餌となる微生物の13c濃度が時

間経過と共に高くなることを考えると， 4時間の培養

中に動物プランクトンが取り込んだ13cの殆どが消化

管内に残留しベレットとしては排池されていないと

推定できる．また少なくとも同じ培養時間で実験を

行っているので，たとえ光合成経路とバクテリア経

路の問に伝達速度（回転速度）の違いが存在しでも，

どちらか一方のPLTが過大評価あるいは過小評価に

はならないと考えている．従ってPLTは両経路それ

ぞれの動物プランクトンへの炭素伝達ポテンシャル

の比較を行う指標となり得る．

1991年のメゾコズムは，前期に植物プランクトン

として円心日珪藻，動物プランクトンとして榛脚類

が卓越し，中期は動物プランクトン現存量が少ない

状態で渦鞭毛藻が赤潮を形成，後期には被嚢類のウ

ミタル（doliolid）が出現して渦鞭毛藻の赤潮が消滅

するという生態系遷移であった（Fig.3，但しday0 

にメゾコズムに栄養塩添加を行っている）．短時間培

養で測定したPLTは，概ね光合成経路がバクテリア

経路を上回ったが，その範囲はバクテリア経路で

0.22～1.5% （平均0.5%），光合成経路で0.09～2.7%

（平均1.0%）でほぼ同じオーダーであった．また生

態系遷移に伴う経時変動は，ウミタルが卓越した後

期に両経路とも最大のPLTを示し，また榛脚類が卓

越した前期においては 光合成経路が高くなってい

た（Fig.3）.ウミタル卓越期に両経路で高いPLTが

観察されたのは，榛脚類と異なりウミタルがピコプ

ランクトンから大型の珪藻まで一括して捕食する能

力を有している（Crockeret al. 1991）ためであろう．

PLT=I~とご巴｜×100
l 1.Jcex.all J (2) この年の調査ではバクテリアや原生動物の観察を

ここで、as,anはそれぞれ培養後および培養前の懸濁粒

子の13c同位体比（atom%),POCは培養後の懸濁粒

子中の炭素濃度， 13cex,all及び13c代＞lOOμmはそれぞれ全

ての幽分の 13Ccxの和及ひ~＞ lOOµm画分の 13Cex である．

培養瓶の中で， 13cがバクテリアあるいは藻類（生

産書）の取り込み及び食物連鎖によって上位栄養生

物へ伝達されると共（：：：.. －部は捕食者や生産者の呼

吸や排滑などによって溶存態に変化しているに違い

していない為，微生物食物網における炭素の流れを

推定することはできなかった．しかしバクテリア及

び光合成生産の動物プランクトンへの伝達ポテンシ

ヤルが動物プランクトンの種・数によって異なるこ

と，またWylie& Currie (1991）が数値解析から導き出

した結果と同様に，そのポテンシャルは両経路で大

きな差がなく，バクテリア生産がその生産量に応じ

て動物プランクトンへの炭素供給源として機能して

いることが示唆された（Koshikawaet al. 1996). 
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Fig. 3. Changes in Planktonic structure and PLT (per-

centage of label transfer) within the surface layer of meso-

cosm in 1991. a) Changes in phytoplankton cell density 

for dominant categories within the surface layer. b, c) 

Changes in PLT to metazooplankton in photosynthetic 

and bacterial carbon pathway. 
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Fig. 4. Changes in Planktonic structure and PLT 

within the surface layer of mesocosm in 1994. Changes in 

a) dominant metazooplankton (copepods and appendicu-

larians) numbers in the > 100 μm size fractions, b) phyto-
plankton cell density for dominant categories determined 

by light microscopy, c) phytoplankton cell density deter-

mined by epifiuorescence microscopy; APP and ANF are 

autotrophic picoplankton (0.2～2 μm) and autotrophic and 

mixotrophic nanofiagellates (2～8 μm), respectively, d) 

micro-size zooplankton numbers, with sizes of 20～100 /1 

m, comprising mainly large ciliates, e) nano-size protozoa 

numbers, with sizes of 8～20 μm, comprising het-

erotrophic dinofiagellates and small ciliates，。 nano-size
protozoa numbers, with sizes of 2～8 μm, comprising 

mainly HNF, g) bacterioplankton numbers, h) PLT (per 

centage label transfer) to metazooplankton in the bacter-

ial and photosynthetic carbon pathway. 

出現，後期（day9～13）には円心目珪藻が卓越した．

ピコサイズ謀類（APP）の現存量は相対的に初期に

多かったが，徐々に減少し中期以降は低い状態を保

った．バクテリアはday6付近に谷が見られるものの，

全体としては初期から中期にかけて次第に増加し，

後期に向かつて減少した．ナノサイズの原生動物

これらの結論を得て，筆者らは両経路の動物プラ

ンクトンへの炭素伝達ポテンシャル（PLT）の変動

と生態系構造の遷移の連関を明らかにすることを甘

的として， 1994年同じ瀬戸内海に設置したメゾコズ

ムで，短時間培養実験と共にバクテリアや原生動物

などの観察を含めた実験を行った．

1994年メゾコズム（dayOに栄養塩添加）は14日間

行い，バクテリア経路のPLTは0.17～1.1%，光合成経

路のPLTは0.19～1.0%であった（Fig.4）.それらの変

動は動物プランクトン種組成の変化（Fig.4）によっ

て大きく影響を受けていることが示唆された．権脚

類が優先している条件では両経路とも低く，尾虫類

(appendicularians，主にOikopたuradiocia）が出現する

と両経路とも高くなった．他のプランクトンの変遷

は次の通りであった．実験前期（dayO～3）には植物

プランクトンとして渦鞭毛藻（主に Gymnodim仰n

mikimotoi）が卓越した．これは実験開始前から赤潮

状態で存在したものである．中期（day4～8）には渦

鞭毛藻は減少し，代わって羽状目及び円心日珪藻が
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(HNF，渦鞭毛虫，繊毛虫）は初期に増加傾向が見ら

れたが，中期には再び減少した．またマイクロサイ

ズの原生動物（主に有鐘繊毛虫）は中期から後期に

かけて（day6～day 9）一時的に中越した．

これらの結果から，先ず中期に測定された高い

PLTが尾虫類の捕食によるものだと推定される．尾

虫類はゼラチン質のハウスにfeedingfilterがあり，そ

の“網目”を通過できる粒子のみを捕食することが

できるために，ピコ～ナノサイズの粒子を選択的に

捕食するという（Alldredge& Madin 1982, King et al. 

1982）.実際，尾虫類が出現するとナノサイズ原生動

物，ピコサイズ藻類は軒並み減少し，バクテリア現

存量も day6を中心に谷を形成していた．また羽状目

珪 i渠で優占種であった Cylindrothecaclosterium 

(ESD=Sμm程度）は， day5に220cells/ml存在したが，

day 7には僅か4cells/mlまで減少した．一方，それよ

りも大きな円心日珪藻のChaetoserosやGmikimotoiは

C closteriumほどの急、激な減少は見られなかった．バ

クテリア経路では， HNFなどのナノサイズ原生動物

とバクテリアが同時に捕食され，且つHNFの数が減

少することによってバクテリア→尾虫類の“短絡経

路”が主要な経路となって効率的な伝達（高いPLT)

になったと考えられる．先には述べなかったが，ウ

ミタルが出現した1991年の実験（Fig.3）においても．

こうした短絡経路が形成されていたことが予想され

る．

またサイズ的に尾虫類の餌として向かないと推定

される Gmikimotoi (ESD=7～27μm）もday5から day

7の聞に約340から lOOcells/mlまで減少していた．近

年の研究では，マイクロサイズの有鐘繊毛虫が大増

殖したときには，ナノサイズ原生動物や藻類現存量

のかなりの割合を除去することが報告されており

（例えば， Verity1991），この減少はday6～9にかけて

増殖したマイクロサイズ有鐘繊毛虫の捕食によると

推定される．またこの有鐘繊毛虫はサイズ的には尾

虫類の餌であるCclosteriumも捕食していたと与えら

れ，従って光合成経路においては有鐘繊毛虫と尾虫

類の聞に餌を巡った競合関係が存在したと推定され

る．有鐘繊毛虫（サイズ：＜lOOμm）による捕食ポ

テンシャルは，＞lOOμmの動物プランクトンについ

て計算したPLTには反映されていない．有鐘繊毛虫

出現後の光合成経路PLTが低下したのは， aつはこ

のためであろう．

実験前期の動物プランクトンは主に榛脚類で構成

されており，バクテリア経路ではナノサイズの原生

動物を介した伝達が行われるため，生＼l絡経路が形成

された尼虫類出現期に比較して効率が低いのは理解

できる．一方，光合成経路では，有鐘繊毛虫のよう

な競合者が存在せず，従って榛脚類は直接柏物プラ

ンクトンを損失なしに捕食できると考えられる．し

かしながら測定されたPLTは両経路とも低いもので

あった．これは植物フランクトンとしてGmikimotoi 

が優先した為であると推定している. Uye & Taka-

matsu (1990）によると， Gnagasakiense (mikimotoz）は

細胞中にある種の化学物質を作り，権脚類 （Acartica

omorii）の捕食から逃れるという．前期において光

合成経路のPLTがバクテリア経路のそれと同様に低

い理山の一つは， Gmikimotoiが榛脚類の餌選択性に

よってあまり捕食を受けなかった為であると考察さ

れる．

このように1994年の短時間培養実験ではPLTの高

低と生態系構造の関係について多くの推定を含みな

がらも説明することができたが，さらに光合成生産

及び、バクテリア生産速度を並行して測定し得られた

PLTとの積をとることによって．培養時間にDIC及

びDOCから食物連鎖を経て動物プランクトンに伝達

された炭素量（（Transfer）を定量化することを試みた

（式3).

c什‘m (3) 

ここで，生産（Prod4h）は4時間培養中に捕食過程な

どを通じて溶存化して失われたものを含まない正昧

の生産であり（netcommunity production），光合成生

産はioc法（Hamaet al. 1983）で，バクテリア生産は

l画像解析によって菌体体積の増加を測定する方法で

行った．求めた各経路の動物プランクトンへの炭素

伝達宣の比をとり，光合成生産に対するバクテリア

生産の動物プランクトンへの相対的な寄与（CR;con-

tribution ratio）を求めた．

バクテリア午．産／光合成生産比は．植物プランクト

ン現存量の大きい前期から中期にかけて長小値（6%)

を示し，その後光合成生産の減少とバクテリア生産

の微増によってその比は最大22%に達した（Fig.5). 

その結果バクテリア生産の動物フ。ランクトンへの寄

与（CR）は6～41%の範囲で評価された（Fig.5）.バ

クテリア生産の寄与が最低（6%）だったday5では，

尾虫類が増殖・優占した時期と重なり．彼らが主に

ナノサイズの光合成空物（Cylindrotheca closteriumな
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Fig. 5. (a) Comparison of net community productions 

between the bacterial (BP) and photosynthetic (PP) car-

bon pathways with the BP: PP ratios. (b) Transfers from 

dissolved organicのOC)and inorganic carbon (DIC) to 
metazooplankton during the 4 hours in situ incubation 

(DOCMetazoo and DICMetazoo• respectively) and the relative 
contribution ratio (CR) to metazooplankton between the 

bacterial and photosynthetic carbon flows. The temporal 

changes in the BP: PP and CR were estimated together 

with interpolated values of each adjacent datum. 

ど）によって炭素供給を受けていたことがわかる．

day 7以降ではCRは30～40%にも達し，槙脚類のみ

が存在した前期（day1～3）においては10～20%であ

った．結論として，メゾコズムの動物プランクトン

群集にとって，バクテリア生産は光合成生産に比較

して定量的にも無視できない炭素供給源の一つであ

り，また生態系の変化と共にその寄与の割合は大き

く変化するのであろう（越川ら，未発表）．

5. おわりに

微生物食物連鎖はバクテリア生産を大型動物プラ

ンクトンに伝達できるのか？という命題は過去20年

近くに亘って議論され 微生物食物連鎖に含まれる

捕食関係についての新しい発見が過去の食物連鎖の

概念をすっかり塗り替えてしまった．そこでは，確

かに動物プランクトンが微生物食物連鎖に含まれる

生物を糧として生活していることが示されてきた．

しかしながらバクテリア生産が，実際にどれだけ動

物プランクトンの炭素源として役立っているのか？

という定量的な議論はあまり進まなかったように思

われる．

筆者らの研究は，バクテリアから動物プランクト

ンまでの一連の炭素の流れを定量的に評価しようと

試みた研究の数少ない例の aつだと思う．筆者の研

究によれば，バクテリア生産から動物プランクトン

への伝達は，少なくともメゾコズム生態系において

は，植物プランクトンから動物プランクトンへの伝

達とポテンシャル的に大差ないことが示され（PLT

が同一オーダーであることから），つまり光合成生産

が生態系においてlinkとして機能しているならば，

バクテリア生産も linkしていることを示している．

筆者らの結論は， Sherr& Sherr (1988）がmicrobialfood 

webの概念を発表した際にバクテリア及び光合成経

路はsinkとしても linkとしても機能すると述べたこ

とと結果的に同じである．確かに1994年の筆者らの

実験では有鐘繊毛虫が出現し光合成生産が動物プラ

ンクトンに伝達し難い生態系も観察され，光合成生

産もバクテリア生産と同様に権雑な経路を経て動物

プランクトンに伝達され， sinkの役割が強まる生態

系も存在するようである．しかしながら生態系遷移

の観察によると，食物連鎖構造（栄養段階数など）

の差に加えて，出現した動物プランクトンの捕食様

式や選食性などがsinkor linkの役割jの変化に大きく

影響していることが強く示唆された．
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