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研究成果の概要（和文）：藻類の増殖に必須の資源である光と栄養塩は，それぞれ上方と下方より供給され遮光と消費
を通して逆方向の鉛直勾配を示す．本研究を通して二つの主要な理論的成果を得た．（1）鉛直一次元空間上における
光-栄養塩競争を通して，植物プランクトンの多様化が生じる．（2）光のみを資源として成長する底生藻類群集におい
て，光利用特性が異なる多数種が自己組織化により層構造にわかれ共存する．また，湖における光，栄養塩，乱流混合
強度と植物プランクトン種の鉛直分布データを解析し，出現種の分布パターンおよび群集構造を明らかにした．

研究成果の概要（英文）：Light and nutrients are the essential resources for algal growth. The 
unidirectional supply of light, combined with self-shading and nutrient consumption, creates opposing 
vertical gradients of the two essential resources. I investigated vertical pattern formation of 
phytoplankton and an algal mat. The theoretical results include diversification of phytoplankton 
light-nutrient competitive traits through light-nutrient competition, and vertical segregation of species 
through self-organization of an algal mat via light competition. I also investigated the vertical 
distribution and community composition of phytoplankton species in Michigan lakes through the analysis of 
data on vertical distributions of phytoplankton species, light, nutrients, and turbulence.

研究分野：理論生態学
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１．研究開始当初の背景 
 1990 年以降，植物の多種共存に関して鉛
直方向の空間異質性の重要性が，陸上・水域
生態系双方で指摘されてきた．水域生態系に
おいて，光は表層から深層にかけて減少し，
栄養塩は反対に増加するという逆方向の鉛
直勾配を示し，二つの必須資源の比が異なる
鉛直空間ニッチが形成される．それでは，こ
の鉛直空間ニッチ上で，植物プランクトン多
種が安定的に棲み分け共存し得るだろう
か？この問いは，消費者と資源の間の空間を
介した相互作用，および乱流による鉛直混合
と相まって，これまで理論生態学者に興味深
くかつ困難な課題を提示してきた． 
 近年，理論・観測の両面から，植物プラン
クトンの鉛直分布に関する様々な新しい知
見が得られている．理論面では 
（1）植物プランクトンによる光と栄養塩を
巡る競争におけるゲーム理論の導入 
（2）植物プランクトン鉛直分布パターンに
おけるカタストロフの発見 
（3）植物プランクトン深水層極大の周期
的・カオス的振動の発見 
（4）植物プランクトン種共存条件の定式化 
があげられる．一方，これら理論の発展に対
し，鉛直空間を模した実験系を構築し理論予
測を検証する取り組みも近年活発になって
きている。観測の面からは、外洋において藍
藻プロクロロコッカス 4亜種の鉛直的棲み分
けによる共存が報告されるなど，鉛直空間上
における多種の共存や種分化を示唆するよ
うな結果が得られている．このように植物プ
ランクトン鉛直分布に関する研究は近年発
展を見せており，多様性の創出や新たな種分
化機構に関するさらなる重要な発見をもた
らす可能性がある． 
 河床や湖底における底生藻類マット内に
おいても，光は上方より供給され栄養塩類は
深部から拡散により供給される．これに伴い，
鉛直資源勾配が数 mm スケールで形成され，
藻類マット内では藻類群集が層構造をなす．
藻類マットのパターン形成は，植物プランク
トンの鉛直分布パターン形成と類似してい
るかと思われるが，実は明確に異なる．藻類
マット群集構造に関する理論を構築し，その
パターン形成機構を明らかにすることは，大
きな意味を持つと考えられる． 
 
２．研究の目的 
 本研究では，植物プランクトン群集に関す
る理論とデータ解析，底生藻類マット群集理
論を扱う．具体的には， 
（1）鉛直空間における植物プランクトンの
進化適応動態モデルの解析を行い，鉛直空間
上における新たな種分化機構を提示する． 
 
（2）上下境界が内部のプロセスと連動して
変化する「移動境界問題」として藻類マット
形成の数理モデルを構築・解析し，藻類マッ
トのパターン形成と多種共存の機構を明ら

かにする． 
 
（3）ミシガン湖沼群，および琵琶湖におけ
る観測データを用い，群集の多様性を支配す
る環境要因を統計的に検出し，多様性と乱流
混合に関する理論予測を検証する． 
 
３．研究の方法 
（1）開発した高速数値計算アルゴリズムに
より，光と栄養塩獲得に関するトレードオフ
を考慮した鉛直空間上の植物プランクトン
進化適応動態モデルを解析する．進化適応動
態理論は 1990 年代より発展し，現在は空間
構造や齢構造，サイズ構造など，構造をもつ
群集に対して理論を適用する試みが盛んに
行われている．本研究では鉛直空間構造を持
つ植物プランクトン群集にたいして進化適
応動態理論を適用し，多様性創出のメカニズ
ムを明らかにする．これまで，構造を持った
群集の進化動態を数値計算で扱うには，広大
なパラメータ空間上で固有値を計算し，侵入
可能性を逐一確認する必要があり，通常のア
ルゴリズムでは膨大な計算時間が必要であ
った．これに対し，Cantrellと Cosner（2004）
の理論をもとに開発した新しいアルゴリズ
ムを用いた高速な数値計算手法（擬似的に形
質を群集動態と並列で変化させ，進化的安定
戦略を探索する）により，植物プランクトン
進化適応動態モデルの解析を行う． 
 
（2）光を制限要因として生長する底生藻類
マットを記述する新しい数理モデルを数理
的・数値的に解析する．移動境界問題に対す
る数値計算プログラムは新たに開発する．藻
類マットは時間と共に厚みが変化するため，
境界の位置が固定された通常の偏微分方程
式であらわすことはできない．本研究では研
究代表者が新たに開発した等密度変形モデ
ルを解析する．数値計算は Front fixing 法
(Crank 1987)を用いてプログラムを記述す
る。 
 
（3）ミシガン湖沼群と琵琶湖における植物
プランクトン群集データを用いて，植物プラ
ンクトン多様性と水温成層構造や乱流強度，
栄養塩濃度や光条件などの物理化学環境要
因との関連を統計的に解析する． 
 
４．研究成果 
（1）鉛直空間上の植物プランクトン進化適
応動態モデルを解析により，環境パラメータ
の変化に伴い植物プランクトンの機能的形
質の進化的分岐が得られた．例として，環境
パラメータとして栄養塩レベルを考慮する
と，中程度の栄養塩レベルで種分化が起こり，
群集は多様化することが明らかになった（図
1，図 2）． 
 
 



 

図 1 鉛直空間における植物プランクトンの
種分化．縦軸は各種の形質値，横軸は底泥に
おける栄養塩濃度．形質値が小さいほど，栄
養塩競争に有利な種，大きいほど，光競争に
有利な種を表す．程栄養塩濃度では，栄養塩
競争に有利な種が単独で存在する．栄養塩の
増加に伴い，形質値の分化が生じ，植物プラ
ンクトン群集は多様化する．この例では，高
栄養塩下で最大5種が進化的に安定な群集と
して存在しうる． 

 

図 2 5 種の植物プランクトン種が進化的に
安定な群集として存在した場合の鉛直分布．
表層から順に，栄養塩競争に有利な種から，
光競争に有利な種が共存する．  
 
（2）底生藻類マット鉛直パターン形成モデ
ルに関して，藻類種の増殖と死滅，死骸の無
機化のバランスにより藻類マットが成長し，
動的に維持されていることが示された．種間
競争では，光合成効率と最大増殖速度のトレ
ードオフにより，多種の藻類が層をなして共
存する藻類マットが形成されることが示さ
れた．得られた結果は，実際に見られる藻類
マットを定性的に表している． 
 
（3）植物プランクトンの鉛直分布および共
存と，光，栄養塩，乱流混合強度の関係に関
する理論を検証する目的で行われたミシガ
ン湖沼群での野外調査に関して，出現種の鉛
直分布パターンおよび群集構造と，物理化学
環境要因との関係を明らかにした． 
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