
弓穆

　〆

博士論文

湖沼生態系におけるアオコの個体群動態

および空間分布に関する数理モデル解析

Mathematical　analyses　fbr　spatiotemporal　dynamics

　　of　colonial　cyanobacteria　in　lake　ecosystems

横浜国立大学附属図書館

lllllll欄

12141903

国立大学法人　横浜国立大学大学院

　　　　　環境情報学府

　　芹沢　浩

Hiroshi　Serizawa

2008年12月



もくじ

目次

第1章　緒論

1－1．本研究の背景

　1－1－1．アオコとは

　1↓2．アオコのライフサイクル

　1－1－3．双安定性とregime　shift

　1－1－4．アオコ異常発生のシナリオ

　1－1－5．ヒステリシス現象

　1－1－6．湖沼生態系の数理モデル……CASMとShefferの最小2成分モデル

　1－1－7．富栄養化の逆説（paradox　of　enrichment）

1－2．理論的背景

　1－2－1．複雑系としての生態系

　1－2－2．生態系を表す数理モデル……競合関係と捕食・被食関係

　1－2－3．アトラクタと流域

　1－2－4．生態系とカオス……離散力学系と連続力学系

　1－2－5．反応・拡散方程式によるパターン形成

　1－2－6．時空間カオス

　1　・・2－7．自然界の植生パターン

1－3．本研究の目的

　1－3－1．本研究の対象となる諸現象

　1・・3－1．具体的な研究目標

1－4．本論文の構成

第1章の引用文献

1

1

1

2

2

3

4

5

7

8

8

9

10

12

13

14

17

18

18

18

19

19

第2章　栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最小NPモデル）

第2章の概要

2－1．はじめに

2－2．第2章の目的

2－3．数理モデル

　2－3－1．有次元モデル

　2－3－2．無次元化

　2－3－3．反応・拡散方程式

2－4．結果

　2－4－1．双安定の分岐図（セット1）

　2－4－2．単安定なリミットサイクルの分岐図（セットII）

　2－4－3．システムのパラメータ依存性

　2－－4－4．双安定の分岐図（セットIII）

　2－4－5．拡散シミュレーション

2－5．考察

21

21

21

23

23

23

25

25

26

26

29

30

31

32

34

1



もくじ

　2－5－1．野外観察との比較

　2－5－2．富栄養化の逆説は回避できるか

　2－5－3．パラメータipの意味

　2－5－4．双安定状態における拡散効果

　2・・5－5．ゆらぎを考慮したシミュレーション

　2・・5－6．現実の生態系におけるregime　shift

　2－5－7．異なるHolling型関数応答のモデル

2－6．第2章のまとめ

2・・7．第2章の補遺

　2・・7－1．分岐図の描き方

　2－7－2．固定点の求め方

　2－7－3．固有値の求め方

　2－7－4．固有値と安定性

第2章の引用文献

34

34

35

36

37

40

41

44

44

44

45

45

46

46

第3章最小NPモデルによるpatchiness

第3章の概要

3－1．はじめに

3－2．第3章の目的

3－3．数理モデル

　3－3－1．平均値モデル

　3・－3－2．無次元化

　3．3－3．速度場

　3－3－4．反応・対流・拡散方程式

　3－3－5．初期条件と境界条件

3．4．結果

　3－4－1．分岐図

　3－4－2．安定性解析

　3－4－3．空間パターン

3－5．考察

　3－5－1．拡散（diffUsion）と対流（advection）

　3－5－2．再び，富栄養化の逆説は回避できるか

　3－5－3．分布パターンの時間変化

　3－5－4．分布パターンの栄養塩流入率に対する依存性

　3－5－5．分布パターンの拡散係数に対する依存性

　3－5－6．拡散係数の評価

3－6．第3章のまとめ

3－7．第3章の補遺

　3－7－1．分岐図の描き方

　3－7－2．固定点の求め方

　3－7－3．固有値の求め方

第3章の引用文献

49

49

49

52

53

53

54

54

55

55

56

56

57

59

61

61

62

62

62

63

64

64

64

64

65

65

65

11



もくじ

第4章　藍藻類の年周期異常発生と日周期垂直上下運動

第4章の概要

4－1．はじめに

4－2．第4章の目的

＋3．数理モデル

　4－3－1．水柱

　4－3－2．光強度

　4－3－3．水温

　4－3－4．最大成長率

　4－3－5．実成長率

　4弓・・6．拡散係数

　4－3－7．空胞による浮力コントロールメカニズム

　4－3－8．錘因子

　4－3－9．反応・対流・拡散方程式

　4－3－10．パラメータ

　4－3－11．境界条件と初期条件

4－4．結果

　4－4－1．藍藻類生物量の年変動

　4－4－2．藍藻類生物量の日変動

　4－4－3．錘因子の日変動

4・・5．考察

　4－5－1．野外観察との比較（年変動）

　4・・5－2．野外観察との比較（日変動）

　4－5－3．表水層において交互に起こる上昇と下降

　4－5－4．他のモデルとの比較

4－6．第4章のまとめ

第4章の引用文献

第5章　動物プランクトンの捕食活動が誘発する群体形成：藍藻類の表現型可塑性（1）

第5章の概要

5－1．はじめに

5－2．第5章の目的

5－3．数理モデル

　5－3・・1．本モデルの仮定

　5－3…2．常微分方程式

5－4．結果

　5－4－1．分岐図（ke　・O）

　54－2．分岐図（k2≠0）

　5－4－3．安定性解析

　5－4－4．流域

5－5．考察

　5－5－1．群体アオコ生物量に依存して変化する処理時間

67

67

67

69

69

70

70

70

72

73

73

73

74

74

76

76

76

76

77

79

80

80

80

80

81

81

81

85

85

85

88

88

88

89

93

93

93

95

95

97

97

iii



もくじ

　5－5－2．処理時間を可変としたときの分岐図

　5－5－3．流入項が分岐図に与える影響および富栄養化の逆説との関連

　5・・5－4．費用対利得のトレードオフ

　5－5－5．動物プランクトンに単体と群体の識別能力があると仮定したモデル

　5－5－6．識別能力の有無に関する比較

　5－5－7．野外観察との比較

5－6．第5章のまとめ

5－7．第5章の補遺

　5－7－1．分岐図の描き方（数理モデル（5－1）一（5－3）の場合）

　5－7－2．固定点の求め方（数理モデル（5－1）一（5－3）の場合）

　5－7・・3．固有値の求め方（数理モデル（5－1）一（5－3）の場合）

　5－7－4．分岐図の描き方（数理モデル（5・・6）一（5－8）の場合）

　5－7－5．固有値の求め方（数理モデル（5－6）一（5－8）の場合）

第5章の引用文献

97

97

98

99

102

102

103

103

103

105

105

105

107

107

第6章　動物プランクトンの捕食活動が誘発する群体形成：藍藻類の表現型可塑性（II）

第6章の概要

6－1．はじめに

6－2．第6章の目的

6－3．数理モデル

6－4．結果

　6－4－1．分岐図（ke＝0）

　6－4－2．分岐図（k2≠0）

　6－4－3．安定性解析

　6－4－4．流域

6．5．考察

　6－5－1．分岐図（ke・＝O）

　6－5－2．分岐図（ke≠0）

　6－5－3．Vos論文との相違点

　6－5－4．異常発生時における群体アオコの空間分布

6－6．第6章のまとめ

6－7．第6章の補遺

　6－7・・1．分岐図の描き方

　6－7－2．固定点の求め方

　6－7－3．固有値の求め方

第6章の引用文献

111

111

111

111

112

114

114

114

117

117

118

118

119

120

120

122

122

122

124

124

124

第7章　統合アオコモデル

第7章の概要

7－1．はじめに

7－2．第7章の目的

7－3．数理モデル

127

127

127

127

127

iv



もくじ

　7－3－1．統合アオコモデルの概念図

　7－3－2．4変数統合アオコモデル

7－4．結果（分岐図）

7－5．考察

　7－5－1．野外観察との比較

　7－5－2．魚による動物プランクトン捕食が分岐図に与える影響

　7・・5－3．3次元に拡張した統合アオコモデル

7・・6．第7章のまとめ

7－7．第7章の補遺

　7－7－1．分岐図の描き方

　7－7－2．固有値の求め方

第7章の引用文献

127

128

130

131

131

131

132

132

133

133

135

135

第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

第8章の概要

8－1．はじめに

8－2．第8章の目的

8－3．データ解析

　8－3－1．相模湖・相模湖大橋表層におけるアオコ発生量の経年変動

　8－3・・2．津久井湖・城山ダム堰堤表層におけるアオコ発生量の経年変動

　8－3－3．相模湖・相模湖大橋表層におけるアオコ発生量の季節変動

　8－3　－4．津久井湖・城山ダム堰堤表層におけるアオコ発生量の季節変動

　8－3－5．津久井湖・三井大橋表層におけるアオコ発生量の季節変動

8－4．考察と数理モデル解析

　8－4－1．アオコ発生量のばらつき

　8－4－2．数理モデルとパラメータ

　8－4－3．シミュレーション結果の考察

　8－4－4．相模湖・津久井湖水系における双安定性とregime　shift

8－5．第8章のまとめ

第8章の引用文献

137

137

137

138

140

140

140

143

144

145

146

146

146

148

149

151

151

第9章　総括

9－1．各章の概要

9－2．最小NPモデルとShefferモデルとの比較

　9－2－1．最小NPモデルとShefferモデル

　9－2－2．富栄養化の逆説

　9－2－3．パターン形成

9－3．総合的な評価と今後の課題

　9－3－1．モデル間の相互関係

　9－3－2．各モデルにおける観測データとの比較

　9－3－3．総合的な評価

　9－3　－4．今後の課題

153

153

154

154

154

155

157

157

157

158

158

V



もくじ

第9章の引用文献 159

付録A　シミュレーションに関する数学的補遺

付録Aの概要
A－1．反応・対流・拡散方程式の意味

　A↓1．反応・対流・拡散方程式

　A－1－2．2次偏導関数と拡散

　A－1－3．1次偏導関数と移動

A－2．変数とパラメータの無次元化

　A－2－1．無次元化の意味

　A－2－2．平均値モデルの無次元化

　A－2－3．無次元化の任意性

　A－2－4．拡散項の無次元化

A－3．微分方程式の離散化

　A－3－1．オイラー法

　A－3－2．ルンゲ＝クッタ法（常微分方程式）

　A・・3－3．ルンゲ＝クッタ法（連立常微分方程式）

　A－3－4．ルンゲ＝クッタ法（連立偏微分方程式）

　A－3－5．本論文で用いたルンゲ＝：クッタ法

A－4．反応・対流・拡散方程式の初期条件と境界条件

　A－4－1．初期条件と境界条件

　A－4－2．zero－flux境界条件と初期条件

　A－4－3。周期的境界条件と初期条件

　A－4－4．乱数による初期条件

付録Aの引用文献

161

161

161

161

161

163

163

163

163

164

165

166

166

166

166

167

169

170

170

170

171

171

171

付録B　最も単純なカオス系

付録Bの概要

B－1．はじめに

B－2．カオスを生成する最も単純な数理モデル

　B－2－1．ストレンジアトラクタを生成する自励系

　B－2・・2．ストレンジアトラクタを生成する強制系

　B－2－3．フラクタルな流域構造を示す自励系

　B－2－4．時空間カオスを生成する反応・拡散系

　B－2－5．時空間カオスを生成する湖沼生態系モデル（栄養塩・植物プランクトン系）

173

173

173

173

173

174

176

177

179

　B・・2－6．時空間カオスを生成する湖沼生態系モデル（植物プランクトン・動物プランクトン系）181

付録Bの引用文献　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　183

本論文を構成する原著論文および書籍 185

謝辞 187

vi



第1章　緒論

第1章　緒論

1，1．本研究の背景

1－1－1．アオコとは

　世界中の多くの湖沼生態系では，毎年，夏季になるとミクロキスティス（Microcystis）などの藍

藻類が大量発生し，水面は黄緑色の粉末もしくはペンキを撒いたような状態になる（図1－1（a））．

そのために大量発生した藍藻類はアオコ（青粉）とも呼ばれ，それが水面を覆いつくした状態は

SUIface　scumまたは「水の華」などと形容される．アオコの異常発生は飲料水から水辺のレジャー

に至るまで，人間生活の様々な面に悪影響を及ぼす．ミクロキスティスなどの藍藻類はミクロ

キスティ・ン（microcystin）やアナトクシン（anatoxin）などの毒素を放出し，これまでに家畜などに対

する被害が報告されている．

　通常，アオコの主成分になるミクロキスティスは寒天質の皮膜の中に2～10μmの細胞が数10

～数1000個ほど集まってコロニー状の群体を形成している（図1－1（b））．アオコを構成する植物

プランクトンにはミクロキスティスの他にアナベナ（Anabaena）やオシラトリア（Oscillatoria）など

が含まれる．ただし，アナベナやオシラトリアはフィラメント状の群体を形成する．

　アオコ発生の主要な原因は湖の富栄養化で，富栄養化は窒素，リンなどの栄養塩類が大量に

流入することによってもたらされる．栄養塩類のほとんどは家庭排水や工業排水など，人間生

活や生産活動に由来すると考えられる．

　ここ数10年来，宅地の造成や工場の進出によって，多くの湖沼が栄養塩類による汚染に見舞

われるようになった．それらの湖沼では汚染の進行につれて，ある年を境に夏季のアオコ発生

が観察されるようになったと報告されている．具体的に神奈川県の相模湖や津久井湖では1972

年に初めてアオコを見るに至り，これ以降，特に寒冷な年を除いて，夏季におけるアオコの異

常発生が常態化している．こうしたア才コの襲来は澄んだ状態から濁った状態へのregime　shift

によると考えるのが本論文の基本的な立場である．

一』餌一一♪

吉へ，

ぷ事’．、き

　　　1．⇒

　　玉’s、

’．．’」脳⇔

図1－L津久井湖におけるアオコの異常発生（2006年9月）．神奈川県の相模湖と津久井

湖は1970年代から，夏になるとアオコの異常発生に悩まされてきた．アオコの主成分

はミクロキスティス（MiCJ・oeystis）であるが，それ以外にアナベナ（Anabaena）やオシラト

リア（Oscillatoria）も含まれている．2枚の写真は津久井湖におけるアオコ大量発生時の

水面（a）とミクロキスティスの顕微鏡写真（b）．（b）の写真は柴田賢一氏の提供による．

一1一



第1章　緒論

1－1－2．アオコのライフサイクル

　アオコの主成分である藍藻類の年周期ライフサイクルは湖沼における水の垂直的な循環や停

滞（成層）と深く関係している．水は4℃で密度が最大になるため，それより低い温度でも高い温

度でも相対的に軽くなる．夏季，太陽光によって温められた表層水は軽くなって表面に浮かび，

低温の深層水は湖底に沈んで互いに分離する．したがって，この時期に表層水と深層水が混じ

り合うことはない．このような不連続な温度分布を温度躍層，それが生じる時期を夏季停滞期

または夏季成層期と呼ぶ．

　毎年，夏季成層期には多くの湖沼で群体をなしたアオコが水面に集積し，いわゆる「水の華」

の情況を呈する．このときアオコは巧妙なメカニズムを駆使しながら日周期で垂直上下運動を

繰り返し，光と栄養分の両方を吸収する．すなわち，午前中に表層部で光を吸収して光合成を

行い，そのとき同時に炭水化物の錘も形成する．午後になると，その錘を使って下層部に沈み

込み，そこで栄養分を補給する．時間経過とともに錘の量は減少するので，夜間には再び表水

層に上昇することが可能になる．

　秋が深まるにつれて表層水は徐々に冷やされ，深層水との温度差が接近もしくは逆転する．

たとえば，神奈川県の相模湖や津久井湖のように凍結しない湖では水温が4℃より下がることは

なく，密度の差も減少して表層水と深層水が混合する．この時期を冬季循環期と呼ぶ．このよ

うに年1回，冬季に水が循環する湖はmonomicticと呼ばれ，日本の湖をはじめ，温帯地域に存

在するほとんどの湖がこの範躊に属する．

　冬季循環期に入ると，夏の間，水面で繁茂していたアオコも湖水とともに底に沈んで異常発

生は終息し，湖面は澄んだ状態を取り戻す．そして，アオコは湖底の堆積物の中で，翌年の初

夏まで休眠細胞の形で越冬する．一方で河川から流入する栄養塩類は土砂や汚泥とともに湖底

に沈み込んで蓄積されるが，冬季循環期になると滲み出して，水の循環とともに湖底から湖面

へと供給される．こうして湖全体が富栄養化され，翌夏にアオコの増殖を繰り返す条件が整え

られる．

1－1－3．双安定性とregime　shift

　アオコの異常発生現象を理解するときの鍵となる数理モデル上の概念が双安定性である

（Holling　1973；Gunderson　and　Hol血ig　2002；雨宮2006）．双安定性は図1・・－2のような概念図（stability

landscape）によって直感的に理解することができる．この図にはアトラクタとなる安定な固定点

Fo，　F2とそうでない不安定な固定点F1が存在し，曲線は生態系の各状態における安定性を表し

ている．傾き0のところはすべて平衡状態となる固定点であるが，それが極小になれば安定な

固定点すなわちアトラクタに，また極大になれば不安定な固定点になる．後ほど詳しく説明す

るように，アトラクタとは安定な定常状態のことで，力学系が初期値によらず，一定の状態に

収敏するとき，その状態をアトラクタと呼ぶ．

　同じアトラクタでもその安定性には差がある．つまり，低い位置にあるアトラクタのほうが

より安定で，そこから逃れるためにはより大きなエネルギーを必要とする．したがって，図1－2

ではFoのほうがF2よりも安定と考えることができる．このようにアトラクタFoまたはF2の不

安定固定点F1に対する縦方向の差，すなわち深さは安定性を表すと考えられるが，横方向の差

はレジリエンス（resilience）と呼ばれる．これはHollingによって提唱された概念で，系が他の安

定状態に移行することなく吸収し得る撹乱の大きさというのがその定性的な定義である

（Holling　1973；Gunderson　and　Holling　2002）．一般にレジリエンスは撹乱に対する復元力のような

ものと考えられているが，安定性とレジリエンスとの違いは必ずしも明確ではなく，まだ量的
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な定義などもなされていない．

　均質でゆらぎのない状態であれば，アトラクタは周囲を山で囲まれているので，たとえば，

図1・・2においてF2からより安定なFoへと系が自然に流れていくような現象は起こらない．しか

し，現実の系において，撹乱によるゆらぎは不可避である．そのような不均質でゆらぎのある

状態では拡散の効果によって，途中のFlという壁を乗り越えてF2からFoへ移行するという状

況も生じ得ると考えられる．

E

F
巳

　　　　　　　　　　　　　Ecosystem　State

図1－2，双安定性の概念図．この概念図に描かれた3つの固定点Fo，　FI，　F2のうち，谷

底に位置するFo，　F2は安定な固定点アトラクタ，山頂に位置するFlは不安定な固定点

になる．2つのアトラクタに関して，垂直方向の深さは安定性を表す．それに対し，不

安定固定点までの水平距離はレジリエンス（resilience）と呼ばれ，撹乱に対する復元力を

表すと考えられている．

1－1－4．アオコ異常発生のシナリオ

　双安定性は分岐図におけるS字カーブによって特徴づけられる（Holling　1973）．　S字カーブを有

する分岐図ではパラメータ軸（通常は横軸）に垂直な直線を引くと，曲線と3つの点で交わる領域

が存在する．それが双安定性を示すパラメータ領域である．3つの点のうちアトラクタになるの

は両端の2つで，真ん中の点は固定点ではあるが，不安定でアトラクタではない．

　ここで均質でゆらぎのない，理想化された湖沼生態系を考える．図1－3の分岐図を参照しなが

ら，そのような湖におけるアオコ異常発生のシナリオを明らかにしておこう．図1－3の横軸には

富栄養化などの環境負荷を表す指標，縦軸には植物プランクトン生物量などの汚染の程度を表

す指標が用いられる．2本の実線は安定状態を意味し，下の分枝は植物プランクトンの生物量が

少ない状態，すなわち澄んだ状態，一方の上の分枝は生物量が多い状態，すなわち濁った状態

を表す．中間部の破線は不安定な状態で，2っの安定状態への分水嶺，すなわちseparatrixを表

している．

　一般にアオコ異常発生の発端は富栄養化にある．したがって，富栄養化していない自然状態

の湖ではアオコの異常発生は見られない．自然状態のとき，湖は図1－3において，A付近の澄ん

だ状態にあると考えられる．しかし，汚染物質が湖に流入すると，湖の富栄養化が徐々に進行

し始める．このとき湖の状態は下の分枝上をAから右方に移動していく．そして，さらに富栄

養化が進めば，湖の状態はBに到達し，突如として上の分枝上C付近に跳ね上がる．こうして

澄んだ状態から濁った状態への急激な遷移現象（regime　shift）が起こる（Scheffer　et　al．2001；

Scheffer　and　Carpenter　2003；Suding　et　al．2004）．夏季におけるアオコの異常発生が常態化するのは

一3一



第1章　緒論

このときからである．

　夏季のアオコ異常発生が常態化した湖は分岐図の上の分枝上に存在している．将来，何らか

の理由で生活排水や汚染物質の汚染源が除去され，環境負荷が減少したとしよう．そのとき湖

は上の分枝上をC付近から左方に移動し始める．そして，Dに到達すれば，今度は下の分枝に

…落ち込む．これが濁った状態から澄んだ状態への逆のregime　shiftである．

≧
亙
是
コ
←

D、

Regime
Shift

　　　　　　Clear
　　　　　　State
　　A

Regime
Shift

Eutrophication　Level

図1－3．双安定性とregime　shift．実線ABは安定な澄んだ状態（植物プランクトンの発生

量が少ない状態），実線DCは安定な濁った状態（植物プランクトンが大量に発生してい

る状態），破線BDは不安定な状態を表す．湖沼生態系における植物プランクトンの異

常発生は双安定状態間の急激な遷移現象（regime　shiftまたはcatastrophic　shift）と深く関

連している．澄んだ状態Aにある湖は環境負荷の増大にともない，下の分枝上を右に

移動し始める．そして，その末端Bに着いた途端に上の分枝上C付近に跳ね上がる．

これが澄んだ状態から濁った状態へのregime　shiftである．環境負荷が減少していく過

程では，濁った状態から澄んだ状態への逆のregime　shi丘も考えられる．澄んだ状態か

ら濁った状態へのregime　shiftが起きるときの環境負荷の値（Bの位置）と逆向きregime

shiftが起きるときの環境負荷の値（Dの位置）との間に有意な差があることが双安定状

態の特徴で，このような現象をヒステリシス（hysteresis）と呼ぶ．ただし，現実の湖沼生

態系ではゆらぎや拡散効果のためにBとDの差は狭まり，ヒステリシス現象は検出さ

れにくくなっていると考えられる．

1－1－5．ヒステリシス現象

　アオコ異常発生の究極原因は富栄養化であるが，一時的にアオコが大量に増殖しても，栄養

物の流入経路を断つことによって元の状態に戻るならば，それほど深刻な問題にはならない．

しかし，現実にはアオコ状態が恒常化し，栄養物の流入経路を遮断してもなかなか元に戻らな

いという場合が多い．この非可逆性には次に述べるヒステリシスという現象が深く関与してい

る．図1－3において，BからCへのregime　shiftは起こるが，同じ位置でのCからBへのregime

shiftは決して起こらない．一度，分岐図のBの位置で濁った状態に移行してしまった湖は富栄

養化のレベルをずっと下げて，Dの位置まで戻さないかぎり，元の澄んだ状態へは戻らないの

である．
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　このように湖が双安定状態にあるとしたら，澄んだ状態から濁った状態へのregime　shiftが起

きるときの環境負荷の値（Bの位置）は逆向きregime　shiftが起きるときの環境負荷の値（Dの位置）

より大きくなっているはずである．以前の状態に影響を受けるという意味で，このような現象

をヒステリシス（hysteresis）と呼ぶ．ただし，これはゆらぎや拡散効果を考慮しない理想化された

湖での話であって，現実の自然状態の湖ではそれらの効果により，Bより環境負荷が小さい状

態でregime　shiftが起きたり，反対にDより環境負荷が大きい状態で逆regime　shiftが起きたりす

ると考えられる．

　regime　shiftはそう頻繁に起こる現象ではない．　reg皿e・shiftは湖が汚染または浄化されていく

過程でそれぞれ1回ずつ，つまり数10年に1度という頻度で起きる現象と考えられる．したが

って，毎年，定期的に起きる初夏のアオコ異常発生や秋季の突然の終息は，たとえ変化が急激

であっても，双安定状態間のregime　shiftとは関係ないというのが研究者の間での一般的な見解

である．

1－1－6．湖沼生態系の数理モデル……CASMとShefferの最小2成分モデル

　湖沼生態系を数理モデル化する試みは以前からなされている．その代表的なものがDeAngelis

等によるComprehensive　Aquatic　Simulation　Model（CASM）である（DeAngelis　et　al．1989）．元来，こ

のモデルは20個以上の変数を含むが，よく使われる抽象化された版では変数の数が5個にまで

減らされている．それが（1－1）一（1・・5）で，5つの変数N，X，　y，　Z，　Dはそれぞれ栄養i塩，植物プラ

ンクトン，動物プランクトン，魚，廃棄物の量を表す．

表1－1．数理モデル（1・・1）一（1－5）のパラメータ

成分（変数） パラメータ意味

栄養塩（助 rN

γ

単位時間の流入量

生態系からの除去率

変換率

　　　　　　　　　rl

　　　　　　　　　kl

植物プランクトン（Mf，

　　　　　　　　　dl

　　　　　　　　　e1

最大成長率

半飽和定数

最大被摂食率

栄養塩への転換率

生態系からの除去率

　　　　　　　　　η

　　　　　　　　　k2
動物プランクトン（】りf2

　　　　　　　　　d2

　　　　　　　　　e2

吸収効率

半飽和定数の2乗

最大被摂食率

栄養塩への転換率

生態系からの除去率

魚（z）

η

k3

d3

e3

吸収効率

半飽和定数の2乗

栄養塩への転換率

生態系からの除去率

廃棄物（D）
d4

e4

栄養塩への転換率

生態系からの除去率
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晋＝∫ザ緬鰐＋γ⑭ （1－1）

誓一艦綴一＠＋el）x・ （1－2）

dY　一　rpf，x2y

dt　k2＋X2
㌶一ぽ）y・ （1－3）

緩＝鷲多一⑭z・ （1－4）

dD－（1一η）刀れ

dt　　k2＋X2

＋（1 ?y＋d・X＋蝿Z－（d4＋e4）D・
（1－5）

各パラメータの意味は表1－1に記された通りである．DeAngelis等の論文では特に指摘されてい

ないが，同じCASMにおいてもパラメータの値をより現実的なものに変更すると，双安定性を

示すことが報告されている（Amemiya　et　a1．2005；Amemiya　et　al．　2007）．

　DeAngelis等のCASMは減ったとは言っても変数の数は5個とまだ多い．したがって，湖沼生

態系の大局的な把握には適しているとしても，個々の現象を詳しく分析するにはあまり適さな

い．そこでCASMの5段階構造の中から一部分を取り出して使うという方法がよく使われる．

そうした中でよく知られているのがShefferの植物プランクトンと動物プランクトンによる次の

2成分モデルである（Scheffer　1991）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・

芒⊂1－£〕一方会z　　　　　　　（1－6）
dZ　　　　　P
万＝η㌔。＋pZ－m・Z・　　　　　　　　　　（1－7）
ここで変数P，Zは植物プランクトン，動物プランクトンの各個体数または生物量を表す．植物

プランクトンについてはロジスティック型の自己増殖を示すとともに，Holling　II型関数応答に

よって動物プランクトンに捕食され，個体数を減少する．一方，動物プランクトンについては

植物プランクトンの捕食によって増殖するとともに，一定の死亡率で減少する．これが数理モ

デル（1－6）一（1－7）の内容である．各パプメータの意味を表1－2に記す．

　ShefferモデルではCASMにおいて変数として扱われた栄養塩濃度Nが定数になるのにともな

い，新たなパラメータとして環境収容力Kが導入される．と同時に，植物プランクトンの増加

を表す項がロジスティック型関数によって置き換えられる．この2成分モデルにおいて，富栄

養化の程度は環境収容力によって評価される．

　Shefferの2成分モデル（1－6）一（1－7）は双安定性を再現することはできないが，リミットサイクル

振動を示す単純なモデルとしての使用価値が高い．そのためにMedvinsky　et　al．（2002）をはじめと

する多くの研究者によって，パターン形成のモデルとして頻繁に採用されてきた．

　Shefferの2成分モデルで双安定性を再現するためには，（1－7）を次の（1－8）によって置き換える．

　　　　　　　　　　　　Z2dZ　　　　　Ptr＝「pf・　1。＋pZ一左H。・＋Z・－m・Z・ （1－8）
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ここで右辺第2項が魚による動物プランクトン捕食項として新たに加わり，Holling　lll型関数応

答によって表されている．このとき魚の個体数は一定と仮定されており，その値がもたらす影

響はパラメータfzの中に含まれる．このような項は非動的項（non－dynamical　te㎜）と‖乎ばれ，それ

より下位の食物連鎖網による効果を一括して繰り込む方法としてよく用いられる．新しいパラ

メータfz，　Hzについても，その意味は表1－2に記されている．

表1－2．数理モデル（1－6）一（1－8）のパラメータ

成分（変数） パラメータ意味

　　　　　　　　　μ

　　　　　　　　　K植物プランクトン（P）

　　　　　　　　　品

最大成長率

環境収容力

最大被摂食率

半飽和定数

　　　　　　　　　η

動物プランクトン（Z）mz

　　　　　　　　　Hz

吸収効率

死亡率

最大被摂食率

半飽和定数

1－1－7．富栄養化の逆説（paradox　of　enriciment）

　理論生態学者の間で長年に渡って論争を巻き起こしている問題に富栄養化の逆説（paradox　of

enrichment）がある（Roy　and　Chattopadhyay　2007）．この逆説は端的に「栄養塩流入量の増加，すな

わち富栄養化によって，植物プランクトン，動物プランクトンなどの捕食・被食系は不安定に

なり，構成種の絶滅する危険性が増大する」と言い表すことができる（Rosenzvveig　1971；Petrovskii

et　al．2004）．逆説なので，これは真実ではない．確かにいくつかの室内実験において，富栄養化

にともなう捕食・被食システムの崩壊は観測されている（Luckinbil11974；Bohannan　and　Lenski

1997）．しかし，この種の現象が自然界ではほとんど観測されないということも分かっている

（McCauley　and　Murdoch　1990；Petrovskii　et　al．2004）．

　富栄養化の逆説は湖沼や海洋の生態系を表すために設計された数理モデルがしばしば陥る陥

穽である．その辺の事情を先のShefferの2成分モデル（1－6）一（1・・7）を例にもう少し詳しく検討する．

このモデルでは，富栄養化は環境収容力（carrying　capacity）の増大として表される．図1－4に横軸

を環境収容力K，縦軸を植物プランクトン生物量Pとしたときの分岐図（a），およびKの値を十

分に大きく取ったときの植物プランクトン，動物プランクトン各生物量間のリミットサイクル

振動（b）を示す．Kの増大とともに，リミットサイクルの振幅も際限なく増大していくことが分

かる．

　このようにShefferの2成分モデル（1－6）・1（1－7）によれば，自ら認めているように富栄養化の進行

は個体数変動の振幅をますます増大させてしまう（Scheffer　1998）．その結果，個体数の最小値が

減少し，環境の偶発的な擾i乱によって，その値が0になる可能性も増大する（Petrovskii　et　al．

2004）．一度，個体数が0に陥ってしまえば，もう一方の個体数もいずれ0になる．すなわち，

これは植物プランクトンと動物プランクトンの完全な絶滅を意味する．富栄養化の逆説の詳し

い内容は以上のようなものである．

　富栄養化の逆説を回避するために，これまでに様々なメカニズムが提案されてきた．たとえ

ば，Petrovskii・et・al．（2004）は富栄養化の逆説は空間分布の不均一性によって回避されると主張す

る．たとえ領域のある部分から植物プランクトンまたは動物プランクトンが消滅しても，分布
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が不均一で隣接領域にそれらが生存していれば，そこからの再入植（re－colonization）によって個体

数が回復するだろう．これが彼らの主張の趣旨である．

　一方で動物プランクトンの捕食活動が喚起する植物プランクトンの防御機制によって富栄養

化の逆説は避けられるというのが～bs　etal．（2004）の主張である．たとえば，藍藻類などの植物プ

ランクトンは近隣で動物プランクトンの捕食活動が起きると，そのときに放出される化学物質

を敏感に感知し，自らの形態を単体から捕食されにくいコロニー状やフィラメント状の群体に

変化させる．このような表現型可塑性（phenotypic　plasticity）の効果によって．リミットサイクル

振動を起こすパラメータ領域が狭くなり，かつ振幅も小さくなる．これが彼らのモデルから導

かれる結果である．

　当のSeheffer（1998）も自作の著書の中で富栄養化の逆説に関する検討を行なっている．彼も上

記と同様な主張で，大きな藍藻類コロニーのような被食されにくい藻類の存在や空間的な不均

一性が潜在的な安定化のメカニズムであるとしている．

20．0
　　（a）

　T
q．E
　主

10．O

20．0

『
ξ

9
N
10．O

　　号　　　　10．0　　　20．OO6　　5．0　　10．O
　　　　　　　　　　　K［glm2】　　　　　　　　　　　　　　　P［g／m　2】

図1－4，数理モデル（1－6）一（1－7）における富栄養化の逆説（paradox　ofenrichinent）．植物プラ

ンクトン生物量Pの環境収容力κに対する分岐図（a）とK＝12．0のときのリミットサイ

クル振動（b）を示す．（b）のZは動物プランクトンの生物量を表す．富栄養化の逆説によ

れば，富栄養化の進行にともなってリミットサイクル振動の振1幅が限りなく増大し，

生物量PまたはZの最小値は限りなく0に近づく．すると偶発的な環境撹乱により，

種が絶滅する可能性も増大する．これは現実にはほとんど起こり得ないシナリオであ

るが，多くの数理モデルが陥りやすい陥穽でもある．実際上図が示すように数理モ

デル（1－6）一（1－7）は富栄養化の逆説から逃れることができない．κ＝0～20．0，μ＝0．5，β＝05，

H声．0，　η＝2．O，　m2＝0．3．

1－2．理論的背景

　本研究は複雑系の理論に基づいており，そこで用いられる手法によってコンピュータ解析が

行なわれる．次に複雑系理論について、語句の定義も含めた基本的な解説を加える，

1－2－1．複雑系としての生態系

　複雑系とは非線形な相互作用が支配する系である．非線形な系では出力が入力に比例せず，

負のフィードバック効果によって出力が頭打ちになったり，逆に正のフィードバック効果によ

って出力が無限大に発散したりする現象が起こる．このような現象は特別なものではなく，日

常生活でもよく経験する．たとえば，些細な事件や単なる風聞によって株価が高騰したり．暴
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落したりする．これらは典型的な非線形応答の例である．その意味で身の回りは非線形な現象

で満ちており，線形な現象などほとんどないといっても過言ではない．つまり，この世に存在

するほとんどの系は非線形現象が支配する複雑系なのである．だとしたら，複数の生物の相互

作用によって構成される生態系も複雑系という観点を抜きにして考えることはできないはずで

ある．

　複雑系に特有な現象としてカタストロフィ，分岐，カオスなどがある．カタストロフィはパ

ラメータのわずかな変化により，システムが突如として崩壊に至る現象である．分岐はあるパ

ラメータの値を境に，全く性質の異なる複数の状態が共存可能になる現象である．カオスは初

期値のわずかな違いが指数関数的に増幅し，たちまちのうちに将来の予測が不可能になる現象

である．ここで大切なことは，これらの現象が確率論的なものではなく，厳密に決定論的なプ

ロセスで起こるということである．カタストロフィ，分岐，カオスなどは偶発的なものではな

く，非線形性に深く根ざした複雑系固有の現象なのである．

1－2－2．生態系を表す数理モデル……競合関係と捕食・被食関係

　生態系の固体数変化を追跡する最も基本的な式は次のロジスティック（logistic）方程式によっ

て与えられる．

警一〔1－lt｝　　　　　　　　（1－9）
この方程式において，変数uは個体数パラメータrは出生率，もう1つのパラメータKは環

境収容力を表し，Ztは時間の経過とともに単調増加のS字カーブを描いてKの値に漸近してい

く．これは個体数μが環境収容力Kに達して飽和するまでの時間変化を表していると考えられ

る．ロジスティックとは軍事用語で，兵砧を意味する．

　ロジスティック方程式は生態系を表す1変数の数理モデルであるが，2変数モデルについて

も，すでに多くの研究がある．たとえば，ロジスティック方程式を2変数に拡張すると次のモ

デノレを得る．

du
㌃パ仁L’－v）・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－10）

dv
万『（1－b・u－blv）・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－11）

（1－10）式と（1－11）式ではパラメータが整理され，uとvの出生率の比を表すr，およびvの個体数

増減に対するuとvの影響を表すbo，　blの3つだけが残されている．以下，必要に応じて変数

とパラメータを無次元化し，パラメータの数を最小限に減らした表式を用いる（付録A－2参照）．

　2変数のロジスティック方程式は競合関係にある2種の個体数変動を表すと考えられる．つま

り，互いに相手の存在によって不利益を被り，個体数の増加に負の影響を与えるような関係で

ある．相互作用を表す項uvの符号が第1式，第2式ともにマイナスなのはそのためである．

　競合関係を表す2変数のロジスティック方程式に対し，捕食・被食の関係にある2種の個体

数変動を表す式に古典的なLotka－Volterra方程式がある．

du

㌃＝μ覗　　　　　　　　　　　　　　　　
（1・・12）

dv
Tt　：「uv－mv・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1”13）

この方程式において，被食種uは出生率1で自己増殖し，捕食種vは一定の死亡率mで減少す
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るが，加えて捕食・被食関係も考慮されている．これはuが減った分に比例してvが増えると

いう関係で，具体的には第1式では引かれる個体数の積uvが第2式において符号が逆転し，比

例係数アを掛けて加えられることによって表現されている．

　捕食・被食の関係にある2種の個体数変動を表す式をより洗練された形に導いたのはHolling

である（Holling　1973）．

巫＝μ（1－、u）、－f（の。，　　　　　　　　　　　　　（1－14）
dt

互＝ヴ（u）。－m。．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－15）
dt

方程式（1－14）一（1－15）では被食種uの増加がロジスティック型の方程式に交換され，さらに捕食・

被食関係にも詳細な検討が加えられている．

　Hollingによれば，捕食・被食関係は被食側の応答を表す関数Xu）によって次の3種類に分類

される．

f（u）＝u　　　……1型

f（炉㌫　…’ll型

　　　　U2
　　　　　　　　……III型f（u）　＝

　　　h2＋u2

1型は最も単純なもので，応答関数貝⇒はLotka－Volterra系と同様，被食種の個体数にそのまま比

例すると仮定されている．それに対し，H型と皿型のKu）はともにu→∞で1に収束し，被食

種uの個体数がある値以上になると被食数は頭打ちになるという飽和効果が考慮されている．

特にIII型では被食種の個体数が少ないうちは捕食者から見つかりにくいという「隠れ家」効果も

あわせて考慮されている．IH型は一般に被食種が捕食から逃れるために自ら移動する能力のあ

る動物プランクトンなどの場合に適合すると考えられているが，植物プランクトンを被食種と

するモデルで使われることも多い．II型とIII型に現れる定数乃は半飽和定数で，捕食・被食の

効果が1／2になるuの値を表す．

1－2－3．アトラクタと流域

　力学系の状態は位相空間内の点として表すことができる．たとえば，1次元の直線上を運動す

る質点の状態は位置と運動量を指定することによってユニークに定まる．したがって，この運

動を表す位相空間は位置と運動量を座標とする2次元平面である．一般に力学系は位相空間の

体積（面積の場合も含む）が保存するかしないかによって，保存系と散逸系に分類される．これか

ら述べるようなアトラクタ（attractor）を生成する力学系はすべて散逸系で，時間経過とともに位

相空間の体積が縮小する．

　散逸系において，異なる初期値から出発した軌道が同一状態にたどり着き，しかもその状態

が安定なとき，この状態をアトラクタと呼ぶ．アトラクタには固定点，リミットサイクル（1imit

cycle），トーラス（torus），ストレンジアトラクタ（strange　attractor）の4種類があり，それぞれは収

束，周期振動，準周期振動，カオスという運動状態に対応する．1変数の力学系では固定点アト

ラクタだけが，2変数の力学系では固定点に加えてリミットサイクルも観測される．しかし，ト

ーラスやストレンジアトラクタを生成するためには最低限3つの変数が必要になる．その理由

は図形としてのトーラスが2次元，ストレンジアトラクタが2と3の間の小数次元であること

から直感的に理解できる．一般に図形を収容するための容器としての空間の次元は収容される
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図形そのものの次元よりも大きくなければならないからである（芹沢1993）．

　アトラクタという言葉には暗黙のうちに軌道上の点を引き寄せるという意味が含まれてい

る．系の撹乱によってアトラクタから点が離れても、すぐにアトラクタに戻ってくる．このよ

うにゆらぎに対して安定であることがアトラクタであることの必須の条件である，したがって，

安定でない場合，すなわち，わずかな撹乱によってその状態が崩壊してしまう場合は平衡点で

あってもアトラクタとは言わない．

　なお，保存系においても周期的サイクルやカオス的不規則運動を生成することもあるが，そ

れらの1軌道は初期値を変えると変化してしまう．また適当な撹乱を加えると軌道が変化して，

元に戻らない．したがって，これらの状態は安定ではない．このように保存系は決してアトラ

クタを生成しない．

　ある力学系につき、アトラクタの数は1個のこともあれば，複数のこともある．複数の場合，

すべて固定点というように同種のアトラクタだけのこともあれば，異種のアトラクタが混在す

る場合もある，いずれにしても，ある力学系が複数のアトラクタを生成するとき，その状態を

多重安定，特にアトラクタが2個のとき，双安定と呼んでいる．

　多重安定な系においては初期値によって異なるアトラクタに行き着くので，それぞれのアト

ラクタがいずれ自分に流れ込んでくる初期値の集合をともなっている．これが流域である．し

たがってtどのアトラクタの流域に属するかによって，初期値の全集合を塗り分けることがで

きる．そして，それぞれの流域の境界となる分水嶺はセパレイトリクス（separatrix）と呼ばれる．

2．0

＞1．0

00
0．5

2．0

＞1．0

1．0　00
0．5 1．0

図1－5．数理モデル（1－16）一（1－17）による軌道（a）とアトラクタの流域（b）．（a）において，位

相平面上の軌道はそれぞれ水色の領域で右上方向に、紫の領域で左上方向に，黄色の

領域で左下方向に，赤の領域で右下方向に進む．この力学系には2つの固定点アトラ

クタFo，　F2と2つの不安定な固定点F【，　F3が存在する．ただし，不安定な1つの固定

点F3は座標値がマイナスになり，現実には存在し得ない．現実に存在する1つの不安

定固定点Flが中央付近に位置し，そこで反発された軌道は左上と右下にある2つのア

トラクタに収束していく．（b）において，Foの流域が青で，　F2の流域が緑で示されてい

る．左下から右上に45°に伸びる直線が2つの流域を分ける分離帯separatrixで，不安

定な固定点F］はその上に位置する．ao＝O．1，　al＝0．2，　bo＝2．O，　b，・・O．5，　i・・　1．0．
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　この辺の様子を具体的な数理モデルを用いて見てみよう．具体例は先の2変数ロジスティツ

ク方程式（1－10）一（1－11）とよく似た次の力学系で，アトラクタの位置を見やすくするために，それ

ぞれの式に流入項（source　te㎜）と呼ばれる定数項αo，　alが加えられている．

du

㌃＝a・＋u（1＋v）・　　　　　　　　　　　　　（1－16）
dv

㌃＝α1柳（1－b・u－b1γ）・　　　　　　　　　　　　（1－17）

　この2変数系は2個の固定点アトラクタを生成し，典型的な双安定性を示す．図1－5（a）にお

いて，軌道が集中する左上と右下の2つの点Fo，　F2が固定点アトラクタである．そして，原点

から45°の角度で右上に伸びる直線をseparatrixとして，図1－5（b）のように初期値平面は2つの

流域に分割される．separatrix上に位置する第3の点Flがアトラクタにはならない不安定な固定

点である．双安定な系は2個のアトラクタだけでは実現せず，軌道を反発する不安定な固定点

も必要とする．

1－2－4．生態系とカオス……離散力学系と連続力学系

　カオスとは決定論的であるにもかかわらず，将来の予測が不可能になる非線形な系に特有な

現象である．生態系とカオスとの関わりは意外に古く，最初の出会いはすでに30年以上も前に

遡る．ロジスティック写像と呼ばれる離散力学系がカオスを発生することが明らかにされたの

は1973年，Mayによってである（May　1976）．

　ロジスティック写像は決まった時期に繁殖を繰り返す生物種の個体数変動を表すと考えられ

ている．

Un＋1　・aUn（1－Un）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－18）

この差分方程式においてパラメータaの値を増加させていくと，収束から周期倍分岐を経てカ

オスに至る典型的な道筋を観測することができる．驚くべきことに2次式だけからなるこのよ

うに単純な系においても，窓，周期3の振動など，カオス生成の鍵となるほとんどすべての現

象が観測される．

　離散力学系のロジスティック写像がカオスを生成することはよく知られているが，ロジステ

ィック方程式から派生する連続力学系が大量のカオスを生み出すという事実はあまり知られて

いない．カオスの生成には最低でも3つの変数が必要なので，1変数や2変数のロジスティック

方程式がカオスを発生することはない．しかし，変数を1つ増やして3変数系にすれば，それ

こそ無数ともいえるカオス系を作ることができる．

　具体的に互いに競合する2種の植物プランクトンuとv，そのうちuだけを選択的に捕食する

動物プランクトンwという3種の生物を構成要素とする次の数理モデルを取り上げてみよう．2

変数のロジスティック方程式に加え，uとwの間で最も単純なHolling　I型の捕食・被食関係が

考慮されている．

du

万＝μ（1＋v）－uw・　　　　　　　　　　　　　（1－19）
dv
㌃＝w（1－b・u　“”　blv）・ （1－20）

dw
㌃＝ψw一蹴　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－21）

この生態系モデルは適当な値のパラメータに対し，図1－6のような連続的カオスを生成する．
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　なお，本論文で扱う数理モデルはすべて微分方程式によって表される連続力学系で，（1－18）式

のような差分方程式による離散力学系のモデルは取り上げない．

1．0

＞0．5

00
O．5

3．0

≧土5

1．0　　00
0．5 1．0

図1－6．数理モデル（1－19）・・（1－21）によるカオス．カオスは複雑系において頻繁に観測さ

れる現象である．この数理モデルでは競合関係にある2種の植物プランクトンとその

うちの1種を選択的に捕食する動物プランクトンからなる3成分の生態系が想定され

ている．bo・・4．0，　bi・　1．0，　r・1．0，　k＝3．0，　m　・O．375、

1－2－5．反応・拡散方程式によるパターン形成

　これまで扱ってきた連続力学系は変数を時間のみの関数とする常微分方程式系であった．こ

れは植物プランクトンや動物プランクトンの個体数といった変数が空間的に均一に分布してい

ることを前提とした平均値モデル（mean－field　model）である．しかし，実際の生態系において，そ

のような前提はあまり現実的ではない．先のPetrovskii　et　al．（2004）が言うように，分布に不均一

性があり，しかもそれが時間的に変動しているというのが通常の状態だからである．このよう

な効果を考慮すると，次のような偏微分方程式による数理モデル，すなわち反応・拡散方程式

（reaction－diffUsion　equations）を扱う必要が出てくる．

晋一曜＋診〕＋f（u・・v）・
（1－22）

兀＝Dv〔∂2v　∂2v　　　十∂：r2　⑳2〕＋9（u・・v）・

（1－23）

　このモデルは位置に関する変数がx，γの2っであることから分かるように，平面上だけでの

分布を考えており，深さ方向への不均一性を考慮していない．しかし，このような2次元モデ

ルでも十分に拡散によるダイナミックな空間分布の変動を再現することができる．位置に関す

る2階の偏微分に付いた2つの係数D。，D，は拡散係数と呼ばれる．

　上記の式では2個の拡散係数が使われているが，長さの単位に適当な変数変換を加えること

により，片方を1としても一般性を失うことはない．そのように無次元化するときは拡散が大

きいほうの係数を1に固定し，残りをそれに対する相対的な値d（dS1）で表示する．ただし，本
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論文の第2章以降で扱うすべての数理モデルにおいて，構成要素の拡散係数は等しい．なお，

第3章のように扱うモデルが対流項も含む反応・対流・拡散方程式（reaction・・advection－diffUsion

equations）の場合は両方の拡散係数がともに1より小さくなることもある．

　このような偏微分形式による反応・拡散方程式はBelousov－Zhabotinsky（BZ）反応などの化学反

応の研究において中心的な役割を果たしてきた（三池et　al．1997）．これを生態系に応用しようと

いうのが本論文の主題の1つで，これから扱う数理モデルにもこのような2次元の偏微分方程

式によって表されているものが数多く含まれている．

1－2－6．時空間カオス

　化学の世界では以前からユニークなパターンを生成する化学反応のことが知られていた．BZ

反応と呼ばれる化学反応ではマロン酸臭素酸カリウム，臭化カリウムを含む硫酸酸性の水溶

液に触媒としてオルト・フェナントロリン鉄（II）錯体（フェロイン）を加えるとカオス的振動が発

生し，渦巻き（spiral）や同心円（target）状のパターンが生成する．そして，これらのパターンは反応

・拡散方程式によって見事に再現できることも知られている．

　BZ反応の研究で多用されたということからも分かるように，反応・拡散方程式が最も威力を

発揮するのはパターン形成の分野においてである．生態学的数理モデルが生成するパターンに

はBZ反応特有の渦巻き，同心円といった規則正しいものから，全く不規則な斑状のものまであ

り，その種類は多様である（Medvinsky　et　al．2002）．

　どのような条件でどんなパターンが生まれるかといった因果関係については，まだ十分に解

明されていない．渦巻き模様を形成したあと，それが崩壊して不規則なパターンを生じるとい

うのが一般的な傾向のようにも思えるが，それもモデル自体の構造や初期条件による．いずれ

にしても強い初期条件依存性，パラメータ依存性があることは確かで，そのことから最終的に

生じると思われる不規則なパターンは時空間カオス（spatiotemporal　chaos）とも呼ばれる．時空間

カオスは拡散係数が等しい2変数の系でも生成する．これが3変数以上の系でしか生成しない

常微分方程式系の時間的カオスと大きく異なる点である．

　次の例はttとして植物プランクトン，　vとして動物プランクトンなどを想定し，捕食・被食関

係にHolling　III型の関数応答を適用した数理モデルである．拡散項を外した常微分方程式系の平

均値モデルは1個のリミットサイクルを生成する．

警＝畷診〕＋⑭晶孔 （1－24）

　　　　　∂2v　　　u2　　∂2v
　　　　　　　　　　　v＿m．v．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－25）一＝一＋一＋k∂t∂）X2～矛2　h2＋U2

　図1－7はd＝1の場合である．渦巻き模様から不規則な斑状パターンへという典型的なパター

ン形成のプロセスを観測することができる．図1－8はd・　O．1として，植物プランクトンの拡散係

数を低く見積もった場合である．d＝＝1のときに比べて，渦巻き模様が崩れずに長期間に渡って存

続している．

　植物プランクトンuがx軸の＋方向から一方向に向かう大域的な流れに乗って移動する場合

の数理モデルは次式によって与えられる．

∂u　　∂u　　　　　　　u2
　　　　　　　　　　　　v，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1－26）
一一 ≠刀|＋u（1－u）－
　　　　　　　　　h2＋u2∂t　　　砲
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；一票・夢・・念一　　　　　　 ・・27・

sは流れの速度を表し，第1式において，（1－24）の2次微分に拡散係数を掛けた拡散項が1次微

分に速度を掛けた対流項によって置き換えられている．こうした反応・対流・拡散方程式では，

図1－9のように流れに垂直な方向に帯状のパターンが現れる．

　なお，数理モデル（ユー24）一（1－25）において捕食・被食関係にHolling　II型の関数応答を用いたモデ

ルによるパターン形成はMedvinsky等によって詳しく研究されている（Medvinsky　et　al．　2002）．そ

の常微分方程式系は先に説明したSchefferの最小2成分モデル（1－6）一（1－7）に他ならない（Scheffer

l991）．
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図1－7．数理モデル（1－24）一（1－25）によるuの空間分布と時間変化．反応・拡散方程式を

生態系モデルに適用すると，時間的、空間的に変化する興味深いパターンを再現する

ことができる．これは渦巻きが成長した後に崩壊して不規則な斑状パターンに移行す

る典型的な例でT最終的に生じる不規則パターンは時空間カオスとも呼ばれる．初期

条件に特別な細工を施すことなく，ごく単純な変化を与えるだけでこのように不規則

なパターンが生じるという点に注意する必要がある．x軸，　y軸方向の数値，および時

間は相対的なもので，絶対的な意味はない．初期条件と境界条件の設定については付

録A－4に説明がある．h＝O．1，　L＝3．6，　m－3．24，　d＝1．0．（a）FO、（b）F90，（c）F180，（d）F270，

（e）右＝360，　（f）チ＝540．
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図1・8、数理モデル（1－24）一（1－25）によるuの空間分布と時間変化．図1－7と同様な図であ

るが，d＝O．1で拡散係数の値だけが異なる．　d＝1．0のときに比べ，渦巻き模様が長時間

に渡って持続している．最後の（f）における周辺部の乱れは境界条件によるものと思わ

れる．ht－O．1，　A＝3．6，　m＝3．24，　d＝0．1．（a）FO，（b）tr－90，（c）F180，（d）zr270，（e）F360，

（f）F540．
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図1－9．数理モデル（1－26）一（1－27）によるuの空間分布と時間変化．これはx軸の＋から一

方向に一定速度sの流れが存在する状況を想定した反応・対流・拡散方程式の分布パ

ターンである．流れに対して垂直な方向に特徴的な帯状構造が現れる．初期条件と境

界条件の設定については付録A－4に説明がある．h－O．1，柏．0，　m＝3．6，　s－1．0．（a）FO、

（b）声＝90，　（c）ヂ＝180，　（d）炉＝360，　（e）F540，　（f）F＝720．
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1－2ワ．自然界の植生パターン

　本論文では特に扱わないが，プランクトンの世界に限らず，植生の分野でもこれまでに数多

くの興味深い分布パターンが報告されており，そのスケールも様々である（Rietkerk・et・al．2004），

ここではその中から3つの例を紹介しておく．最初はイスラエルの半乾燥地域において観測さ

れる多年草Paspa～um　vaginatunlの分布パターンである（図1－10（a））（von　Hardenberg　et　al．　2001）．場

所はNegev砂漠北部，人口居住地域の近くで，平均の年間降水量は約200　mmである，スポッ

トや帯の間隔は工5cmくらいで，降水量が増えるにつれて裸地からスポット，帯状の迷路植

生の中に裸地が点在する逆スポット，そして全面的な被覆へ植生パターンが変化すると考えら

れている．

　次は北アメリカ大陸やユーラシア大陸の平坦な湿地に見られる迷路状の植生パターンである

（Rjetkerk　et　a1．2004）．図1－10（b）の写真は北緯57°～59°，東経76°～83°の西シベリアにある

Vasyugan湿地において撮影された維管束植物が形成する迷路状パターンで，この地域は今から

約11，000年前に永久凍土の状態が終わり，約10，500年前から泥炭の堆積が始まったと考えられ

ている．論文の筆者たちはパターン形成の原因を地表水による栄養分の水平方向への移送によ

るとし、栄養分がより維管束植物が密生している場所に運ばれると仮定すれば，均質な平衡状

態からでも，自己組織化によって不均質な迷路状パターンが生成すると主張している．

　以上の2つは等方的なパターンであるが，異方的なパターンについての報告もある．日本で

は長野県の縞枯山が有名であるが，傾斜地において，斜面に垂直に等高線状に分布する帯状の

植生パターンがしばしば観測されている、世界的によく知られているのはアフリカのニジェー

ルにおけるbroitsse　tigi’eeである（図1－10（c））（Thiery　et　al、1995）．この帯状植生パターンは北緯13°

～15°の傾斜が0．3°より緩い高地に存在し，その地域め平均年間降水量は南から北へ向かって750

㎜から400㎜へと鰍に減少する．　broitsse　tigi’eeは大きく裸地帯と植生帯と分かれ，両方を

合わせた幅は74mほどである．裸地帯は表面流水による景観によって2つの帯に，植生帯も植

生の種類によってさらに3つの小植生帯に分かれる．他の地域の同様な植生パターンでは帯が

年間0．75m程度の速さで上方へ移動したという興味深い報告もある（Thiery　et　al．1995）．

変

d：Sl

図1－10．自然界で観察される植生パターン．（a）は多年草Pasρatitnl　vαginatltmによる迷

路状パターン（イスラエル）（von　Hardenberg　et　al．2001），（b）は維管束植物による迷路状パ

ターン（西シベリア）（Rietkerk　et　al．2004），（c）は低潅木による帯状パターン（ニジェール）

（Thiery　et　al．1995）．写真の底辺の長さは左から順に約lm，100m，200m．
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1－3．本研究の目的

1－3・・L本研究の対象となる諸現象

　本研究の目的は湖沼生態系におけるアオコ異常発生に関わる諸現象について，既存の数理モ

デルを批判的に検討するとともに新たな数理モデルを構築し，最終的にそれらの統合モデルを

提示することである．ここで言う諸現象とは，具体的に次のような事柄を指す．

（1）富栄養化の進行により，湖はアオコ異常発生を起こし得る状態に移行する．これが澄んだ状

　態から濁った状態へのいわゆるregime　shiftであり，数10年に1度という頻度で起こると考え

　られる．つまり，regime　shift以前の湖は夏季になっても澄んだ状態を維持しているが，　regime

　shift以降夏季のアオコ異常発生が常態化する．

（2）アオコの主成分である藍藻類は年周期で異なる生活形態を繰り返す．冬季には休眠細胞とし

　て湖底で越冬する．そして，夏季になると表層部に上昇して活発に活動し，大量発生を引き

　起こす．

（3）夏季異常発生の間，藍藻類は日周期の垂直上下運動を行なう．夜間から午前にかけて浮きに

　よって湖面付近に上昇し，午後から夕方にかけて錘によって中水層から深水層に下降する．

（4）動物プランクトンの存在は藍藻類に単体から群体への形態変化を誘発する．藍藻類のサイズ

　の拡大は動物プランクトンの捕食から逃れるための防衛機制であると考えられる．

（5）一般に海洋における植物プランクトンは水面上でpatchinessと呼ばれる渦巻状の水平分布を

　示す．ただし，湖沼においてpatchinessはそれほど顕著に観測されない．

1－3－2．具体的な研究目標

　上記のような現象に対して，これまでに数多くの理論研究がなされ，現象を説明するための

数理モデルが提出されてきた．そして，多くの数理モデルがこれらの現象の説明に成功してい

ることも事実である：しかし，最大の問題は既存の数理モデルが個別の現象の説明に特化して，

異なるタイムスケール，空間スケールで現れる諸現象をトータルに扱う視点を欠いていること

である．そのために目的に応じて場当たり的に数理モデルが採用され，パラメータの値もモデ

ル間の関連を考慮しないという状況が生じている．

　このような不統一，首尾一貫性の欠如を改善するために，本研究では上記のような諸現象を

相互に関連づけ，統合的に扱うということを主眼に置く．そして，最終的に単一の統合モデル

にまとめることを目指す．個別現象のモデルを扱うときも，パラメータの選択に関して，他の

モデルと矛盾しないように配慮する．さらに「水の華」状態についても数値的に明確に定義し，

モデルごとの出力結果を常にこの値と比較する．このような点を踏まえた上で，具体的な目標

を以下のように設定する．

（1）最もタイムスケールが長い現象，すなわちregime　shiftを説明できる簡潔な基本モデルを提

　示する．このモデルは双安定性を示すとともに，リミットサイクル振動になるときでも富栄

　養化の逆説を回避しなければならない．

（2）（1）の基本モデルを水平方向の2次元反応・対流・拡散方程式に拡張し，植物プランクトンの

　不均一な分布，すなわちpatchinessを再現する．ここでは海洋におけるpatchinessの再現が主

　要な目標になるが，湖沼におけるアオコの不均一な水平分布についての考察も加える．

（3）（1）の基本モデルを垂直方向の1次元反応・対流・拡散方程式に拡張し，年周期の異常発生と

　終息，日周期の垂直上下運動というタイムスケールの異なる2つの現象を単一の数理モデル

　によって説明する．

　なお，（1）～（3）において単体，群体という表現型の違いは考慮されず，藍藻類または植物プラ
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ンクトンの生物量は両方の型を含む1個の変数によって表される．

（4）動物プランクトンの捕食活動が誘発する藍藻類の単体から群体への形態変化，すなわち表現

　型可塑性を数理モデル化する．ここで単体と群体は別々な変数に分かれる．

（5）基本モデルと（4）の表現型可塑性モデルを合体し，4変数の統合アオコモデルを構築する．

　本研究はあくまでも理論研究として数理モデルの作成に主眼を置く．しかし，単なる数学的

興味の域を脱するためには，数理モデルは現実のデータと比較されなければならない．そこで

最後に次の目標を設定する．

（6）（3）の1次元反応・対流・拡散方程式のモデルを用い，相模湖，津久井湖において観測された

　アオコ異常発生現象を解析する．

　全体を通して，パラメータ値，出力値の評価も含めて，常にモデル間の統一性が図られてい

ることを改めて強調しておく．

1－4．本論文の構成

　本論文は大きく次の3つの部分に分かれる．

（1）第1章

（2）第2章～第9章

（3）付録A，B

　第1章（本章）の緒論は基礎的な知識に関する章で，数理生態学や複雑系の分野において，すで

に知られている研究成果をまとめている．次の第2章から第9章までの章には総括も含めて，

アオコ異常発生に関する本研究のオリジナルな研究成果がすべて含まれている．これらの章は

本論文の中で最も重要な部分をなしている．第8章では神奈川県の資料に公表された相模湖や

津久井湖におけるアオコ異常発生の状況を第4章の数理モデルを用いて解析する．付録Aでは

モデル解析上に必要な数学的知識やコンピュータによるシミュレーションで使われるテクニッ

クなどが補足的に解説される．本研究に付随して発見した事項を扱う付録Bもオリジナルな研

究ではあるが，一部を除けば，本研究の主題と直接的な関係はない．
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第2章　栄養塩・植物プランクトンによる

最小2成分モデル（最小NPモデル）

第2章の概要　この章では前章で紹介したShefferの植物プランクトンと動物プランク

トンによる最小2成分モデルに代わる新たな湖沼生態系の基本数理モデルを提示し，

その解析を試みる．この最小モデルは栄養塩と植物プランクトンによって構成される

2成分系で，本論文では最小NPモデルと呼ぶ（Nは栄養塩NuUient，　Pは植物プランク

トンPhytoplan］Ctonを意味する）．最小NPモデルでは植物プランクトンによる栄養i塩摂

取がHolling　II型の関数応答によって表され，さらに動物プランクトンによる植物プラ

ンクトンの捕食効果がやはりHolling　II型の関数応答による非動的項（non－dynamical

te㎜）として組み込まれている．パラメータの値により，最」・　Npモデルは双安定性，

リミットサイクル振動など，非線形な系に特有な現象の多くを再現することができる．

そして，富栄養化にともなうリミットサイクル振動の際限のない振幅増加は起こらず，

したがって，富栄養化の逆説（paradox　of　enrichment）も回避することができると考えら

れる．さらに，このモデルにおける双安定状態を例にして，現実の湖沼生態系におい

て予想されるregime　shiftについても考察する．この章から本論文のオリジナルな研究

が始まる．

2－1．はじめに

　湖沼生態系における富栄養化は人間の日常生活や生産活動に深刻な影響を及ぼしている．生

活排水の流入などによって富栄養化が進行した世界各地の湖では夏季にアオコの異常発生が日

常化し，水質の悪化はときとして家畜や人間の健康に大きな被害を与えている．日本において

も琵琶湖や霞ヶ浦をはじめとして，多くの湖沼がアオコの被害を受けている．神奈川県の相模

湖や津久井湖でも1970年代に入り，夏季になるとアオコの大量発生が頻繁に目撃されるように

なった．エアレーション装置の導入など，様々な防止策が試みられたが，まだ終息するには至

っていない．

　神奈川県の相模湖と津久井湖では1972年を境にアオコの大量発生が観測されるようになっ

た．こうした事例は富栄養化の程度にある臨界値が存在し，その値を越えるとアオコの大量発

生が現実化するという相転移的な現象を想起させる．このような急激な遷移現象を説明すると

きに鍵となる概念が双安定性の理論である．システムが双安定であれば，環境要因の変化にと

もなう非連続的な変化を容易に説明することができるからである．

　ただし，双安定性は突然な変化の必要条件ではない．たとえ単安定であっても，変化率が大

きければ十分に突然な変化と見なし得る．実際現実の湖沼生態系において，その存在をほの

めかす報告はあるものの（Scheffer　et　al．2001；Ibelings　et　al．2007），双安定状態が実現していると

いう確たる証拠は未だに得られていない．一般的に言えば，双安定状態の存在を証明するのは

ヒステリシス現象であるが，それを検証するためには，一一度，汚染されてアオコの大量発生が

常態化した湖が汚染源の除去によって，再びもとの澄んだ状態に戻るときまで待たなければな

らない．富栄養化のレベルが汚染状態に移行したときの値に戻っても，なおアオコの大量発生

が続くようであれば，そのときにはじめてヒステリシス現象，すなわち双安定状態の存在が確
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認される．

　双安定状態の実現には強力な正のフィードバック機構を必要とする．一度，アオコの大量発

生に至れば，そo状態がますます起こり易くなるようなメカニズムである．アオコが大量発生

する汚染状態を固定化し，強化するどんなメカニズムが存在するのか，まだ明らかではないが，

ここではアオコの大量発生が常態化した状態への移行は1つの安定状態（澄んだ状態）から別な

安定状態（濁った状態）への急激な遷移現象（catastrophic　shift）であるという双安定性理論に対応

できるモデルを構築する．

　生態系において，非線形性に起因すると思われるもう1つの現象は個体数の周期的振動であ

る．振動にもいろいろな種類があるが，ここでは初期状態によらずに一定の軌道に終着する振

動，すなわち散逸系に特有なアトラクタとしてのリミットサイクルを想定している．このよう

な振動状態にある系に対流や拡散の効果が作用すると，不均質な分布パターン，いわゆる

patchinessを生成することが知られている．このパターンは構成種の拡散係数を同じにしても観

察することができ，したがって，いわゆるTUringパターンとは異なるものと考えられる．この

ようなプランクトン特有の分布パターンであるpatchinessは数理生態学のモデリングにおいて，

これまで中心的な研究対象になってきた（Abraham　1998；Medvinsky　et　al．2002）．

　双安定状態やリミットサイクル振動といった現象を起こすには2変数で十分であることはよ

く知られている．たとえば，前章で紹介したように，Scheffer（1991）は植物プランクトンのロジ

スティック型成長と動物プランクトンによる捕食時のHolling　II型関数応答を仮定した植物プ

ランクトン・動物プランクトンからなる最小2変数モデルを提示している．この系は典型的な

植物プランクトン・動物プランクトンによるリミットサイクル周期振動を発生するが，さらに

Holling　III型関数応答の魚による非動的（non－dynamical）な動物プランクトン捕食項を追加する

と，系は双安定的な振る舞いも示すようになる．Scheffer（1991）のモデルはMedvinsky　et　al．

（2002）を含む数多くの後続研究において採用されている．

　しかし，Scheffer（1991）が提案した最小2変数モデルはいわゆる富栄養化の逆説（paradox　of

enrichment）を避けることができない．つまり，このモデルでは環境収容力の増大とともに，植

物プランクトン・動物プランクトン間で発生するリミットサイクル振動の振幅は限りなく増大

し，それにつれて種の絶滅の危険性も限りなく増大する．しかし，この種の現象が自然界で起

きている可能性は極めて低い．そうであるならば，Schefferのモデル自体に問題がある可能性

もある．そこで富栄養化の逆説を回避しつつ，非線形性に関わる2つの現象，すなわち双安定

性とリミットサイクル振動をともに可能にする最も単純な数学的表現を追及すること，これが

本章の主要なテーマになる．本章ではこうした条件を満たすScheffer（1991）とは別のもう1つ

の最小2成分モデル（最小NPモデル）を提示する．

　ところで，双安定状態にある湖において，2つの状態，すなわち澄んだ状態と濁った状態は

共存可能なのだろうか．また現実の湖沼生態系においてregime　shiftが起きるとしたら，それは

実際にどのような経過をたどるのだろうか．結局のところ，これは双安定な2つの状態のうち，

どちらが優勢かという問題に行き着く．しかし，この問題はかなり複雑で，まず系が置かれて

いる状態に強く依存する．同じ双安定状態といっても，澄んだ状態の端点（澄んだ状態から濁っ

た状態へのregime　shiftが起こるレベル）に近ければ濁った状態のほうが優勢だろうし，逆に濁

った状態の端点（濁った状態から澄んだ状態への逆regime　shiftが起こるレベル）に近づけば澄ん

だ状態のほうが優勢だろう．このような状態間の遷移の方向とパラメータとを関連づける作業

は決して容易ではない．

　さらに遷移の向きは両者が接する境界の空間的な形状にも依存する．澄んだ状態が周囲を濁
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った状態に取り囲まれていれば，澄んだ状態は広がりにくいだろう．逆に澄んだ状態が濁った

状態を取り囲んでいれば，澄んだ状態は濁った状態を圧迫し，濁った状態は早々に消滅するだ

ろう．こうした事態は直感的には理解できるとしても，定量的，理論的な研究は難しく，これ

までほとんどなされていない．

　本章では反応・拡散方程式を用いることによって，双安定にある系において2つの状態が混

在しているとき，そのような共存は続くのか，それともどちらか優勢な方がもう一方を駆逐し，

全体を占有するに至るのかといった問題についての基礎的な解析も試みる．そして，現実の生

態系ではゆらぎや拡散の効果が作用するために双安定性の範囲が狭まり，regime　shiftは緩和さ

れた形で起こる可能性を明らかにする．

2－2．第2章の目的

　以上の論点を踏まえて，本章の目的を次のように設定する．

（1）植物プランクトンと動物プランクトンからなるShefferの2成分モデルに代わる新たな湖沼

　生態系の基本数理モデル（最小NPモデル）を提示する．このモデルはパラメータの値に応じて

　リミットサイクル振動と双安定性をともに示し，かつ富栄養化のパラドックスを回避するも

　のでなければならない．

（2）最小NPモデルに拡散項を付加して2次元の反応・拡散方程式に拡張し，現実の湖沼生態系

　におけるregime　shiftのプロセスについて考察する．

2－3．数理モデル

2－3－1．有次元モデル

　本章で提示する最小NPモデルの有次元形式による微分方程式は次のように表される．

dN　　　　　　　N
万＝1バμHN＋iV　“P　一一　m．N，　　　　　　　　　　　　　　（2’1）

dD　　　　　　IV　　　　　　　　　　　　　P
万＝∫P＋μHバP－f・ZE。＋P棚P且　　　　　　　　（2’2）

ここで2つの変数1VとPはそれぞれ栄養塩濃度と植物プランクトン生物量を表し，ともに実時

間Tの関数である．パラメータに関しては，恥が環境からの栄養塩流入率，μが植物プランク

トンの最大成長率kが植物プランクトン内の栄養塩含有率，MNが栄養塩のシステムからの除

去率，Ipが環境からの植物プランクトン流入率，　fpが動物プランクトンによる植物プランクト

ンの最大捕食率，mpが植物プランクトンの死亡率そしてHNと坊がそれぞれ栄養塩と植物プ

ランクトンに関する半飽和定数である．植物プランクトンによる栄養塩の摂取はHolling　II型の

関数応答によって定式化され，さらに暗黙に仮定された動物プランクトンによる植物プランク

トンの捕食がやはりHolling　II型の関数応答による非動的項としてモデルに組み込まれている．

本研究で仮定されたパラメータ値は表2・・1に示した通りである．

　動物プランクトンによる植物プランクトン捕食がHolling　II型のような飽和型の関数応答に

よって表されていることは，たとえそれが非動的項としてであっても，本モデルにおいて決定

的な意味を持っている．多くの理論研究において，このタイプの関数応答は動物プランクトン

の捕食効果を表すときに広く使われている（Scheffer　1991；Petrovskii　and　Malchow　1999；

Medvinsky　et　a1．2002）．　Holling　II型の関数応答が現実の観察データとよく一致することも同様

に確かめられている（Mullin　et　a1．1975；Gentleman　et　al．2003）．後ほど述べるように，植物プラン

クトンの栄養塩摂取のほうはHolling　I型のような非飽和型関数応答によって置き換えたモデル
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でも双安定性，リミットサイクル振動とも再現可能である．しかし，動物プランクトンによる

Holling　II型の植物プランクトン捕食項を取り除くと双安定性もリミットサイクル振動も再現

できず，システムの挙動は全く異なったものになる．

　栄養塩の環境からの自然除去項mNNは湖底奥深くへの堆積や外部への流出といった植物プ

ランクトンの摂取以外による減少を表すために付け加えられている．しかし，この項が数理モ

デル上で持っている別な意味も忘れてはならない．植物プランクトンが全く存在せず，かつ外

部から流入もしないゲ0という極端な状況を想定してみよう．このとき栄養塩濃度Nは限りな

く増え続け，システムは発散してしまう．mitivを加えることによって，このような非現実的な

状況を回避することができる．

表2－1．数理モデル（2－1）一（2－2）において想定されるパラメータ値．

パラメータ意味 値 単位 参照値

kcen

Mcell

k

HN

MN

μ

Hp

mp

栄養塩の流入率　　　　　0－0．6　㎜01・㎡3・day1

植物プランクトンの栄養塩含有率
　　　　　　　　　　　　　　　8．0×10娠12　㎜ol／cell
（1細胞当り）

植物プランクトンの乾燥重量
　　　　　　　　　　　　　　　40．0×10－12　　g／cell
（1細胞当り）

植物プランクトンの栄養塩含有率
　　　　　　　　　　　　　　　0．2　　　　　mmoYg
（19当り）

栄養塩濃度に対する半飽和定数　0．2　　　　mmoVm3

栄養塩の除去率　　　　　　　　0．075，0．005dayl

植物プランクトンの最大成長率　0．5

植物プランクトンの流入率

動物プランクトンの

植物プランクトン最大捕食率

O．01

2．0

植物プランクトン生物量に対する
　　　　　　　　　　　　　　　4．0
半飽和定数

植物プランクトンの死亡率　　　O．05

day1

　－3　　　　－19・m・day

9・m－3・　day”1

9／m3

day1

j）

0．52－4．38×10埠10a）

0583－5．66×10－12a）

17．7－43．4×10－12e）

＝kcell／m、，ll

O．2D

O．005b）

0．3b），0．5c），1．429）

0．21－0．75d），　O．48i）

j）

j）

価b），V616h）

0．1b），0．1c），0．1459）

数理モデル（2－1）一（2－2）において仮定されるパラメータ値は以下の研究を参考に選ばれ

ている．a）Bowie　et　aL（1985），　b）DeAngelis　et　al．（1989），　c）Scheffer（1998），　d）Brookes　and

Ganf（2001），　e）Long　et　al．（2001），　f）Yoshiyama　and　Nakaj　ima（2002），　g）Vbs　et　al．（2004），

h）Amemiya　et　al．（2005），　i）Sigee（2005），　j）本研究で独自に指定．植物プランクトンの

栄養塩含有率に関するa）の参照値は藍藻類の窒素（Nitrogen）に対する値（上段）とリン

（Phosphorous）に対する値（下段）．植物プランクトンの最大成長率に関するd）とi）の参照

値，および植物プランクトンの乾燥重量に関するe）の参照値はミクロキスティス

（M㎞o鋼鋤に関する値．Hpの参照値はb）とh）の研究においてHolling　III型関数応答

が仮定されていることを考慮して，平方根に変換されている．
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第2章　栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最小NPモデル）

　Scheffer（1991）の2成分モデルと異なり，本最小NPモデルは栄養塩と植物プランクトンから

成っており，これがSchefferモデルとの最も際立った相違になっている．　Schefferモデルではシ

ステムの栄養塩濃度は環境収容力（carrying　capacity）というパラメータによって評価されるが，

最小NPモデルでのそれは明確な独立変数である．一方，最小NPモデルでは動物プランクト

ンの植物プランクトン捕食効果は非動的項として含まれるが，Schefferモデルでの動物プラン

クトン生物量は明確な独立変数である．

2－3－2．無次元化

　次いでパラメータの数を減らすために，次の無次元化された変数n，p，　tを導入する．

　　tT＝一，　ハ「＝HN　n，　P＝HpP．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－3）
　　μ

そして，（2－1）式，（2・．2）式のパラメータを次のような無次元化されたパラメータで置き換える．

㌦＝ ﾎ・a一鷲・酩÷％一毒・仁☆・怖＝芸　　（2－4）

その結果，以下のような単純化された表式を得ることができる．

dn　　　　　n
㌃＝i・　－a’ir［／　i－P－M・n・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2’5）

誓＝ち＋☆噛f芦μ　　　　　　　（2－6）
新たに導入された無次元変数ηとpは栄養塩濃度，植物プランクト＞t生物量を，もう1つの無

次元変数τは時間を表す．無次元パラメータの値を表2－2に掲載するが，これらはすべて表2－1

の値から導出されている．

表2－2．数理モデル（2－5）一（2－6）において使用される無次元パラメータ値．

パラメータ変換式 セット1セットIIセットIII

in

a

Mn
ら

fp

Mp

d

＝＝
hN・iLt－1・」厨10．0－6．0　　0．0－3．0

＝k・Hp・脳1　4．0　　　　4．0

：mN・
ot”1

@0．15　0．01
・・lp・μ’1・Hp－l　O．005　0．005

＝fp・μ一1・Hp－11．0　　1．0

・：mp・
ﾊ⇔1 @0．1　　0．1

拡散係数　1．0

0．O－3．0

4．0

0．15

0．0

0．94

0．0

数理モデル（2－5）一（2－6）において使用されるこれらの無次元パラメータの値は表2－1の値

から導出された．セット1は図2－1，図2－2，表2－3において，セットIIは図2－3，図

2－4，表2－4において，セットIIIは図2－6において使われる．また拡散係数も含むセッ

ト1は図2－7～図2－12の拡散シミュレーションにおいても使われる．

2－3－3．反応・拡散方程式

　拡散係数が等しい反応・拡散方程式によってパターン形成が行なわれ，かつパターンが減衰

せずに長期に渡って存続するためには，拡散項を外した常微分方程式系においてリミットサイ

クルを形成するという条件が必要になる．確かに拡散係数が大きく異なる系で生成される

Turingパターンの場合は，必ずしもこの条件を必要としない．しかし，同じ値の拡散係数を持
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第2章　栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最小NPモデル）

つ場合，常微分方程式系での挙動が収束である限り，最終的に行き着く先はパターンのない一

様分布である．しかし，この場合でもゆらぎや不均一な初期条件によって収束する速度に違い

が生じ，過渡的な空間パターンが形成される可能性は否定できない．

　このような視点に立って，本章では反応・拡散方程式を作成し，過渡的なパターン形成のシ

ミュレーションを実行する．そのときに使うのが最小NPモデル（2・・5）一（2－6）に拡散項を付加した

次の偏微分方程式である．

斜書＋夢〕＋い÷ρ一靹 （2－7）

翻掌＋掌〕＋lp＋÷ρ一鵠叩 （2－8）

栄養塩濃度nと植物プランクトン生物量pの空間分布および時間変化はこれらの偏微分方程式

によって記述される．2つの無次元変数xとγは位置を示す座標，もう1つの無次元変数tは時

間である．さらに無次元パラメータdは拡散係数で，ともにd＝1とする．すなわち，栄養塩や

植物プランクトンといった受動的な追跡子（tracer）が通常そうであるように，両成分の水平方向

拡散係数は等しいと仮定している（Martin　2003）．

　最小NPモデルの偏微分方程式系（2－7H2－8）は2次元の一般的な反応・拡散方程式であるが，

nとpの分布が回転対称，つまり中心からの距ee　rだけに依存する場合，これらの分布は位置

に関してrだけの関数になる．そのときは次の極座標形式による表式を用いることができる．

馴票＋÷誓〕＋膓撒一 （2－9）

剖票胤＋lp＋☆ρ一培一M・P （2－10）

ただし，この式ではr・Oが特異点になるので，シミュレーションにおいてはrが小さい値にお

いて発散しないような対策が必要になる．

　パターン形成シミュレーションのパラメータ値としては拡散係数も含めて表2－2のセット1

が使われる．後で明らかになるように，このときシステムは双安定状態を示す．シミュレーシ

ョンの領域となる湖は正方形で，1辺の長さの半分をLで表すとL＝：100，すなわち無次元サイ

ズで200×200の正方形になる．なお，最小NPモデルがリミットサイクル振動を起こすときの

恒久的なパターン形成については次章で詳しく考察する．

2．4．結果

2－4－1．双安定の分岐図（セット1）

　最小NPモデル（2－5）一（2・・6）はパラメータの値によって双安定性，リミットサイクル振動などの

振る舞いを示す．双安定の場合，両方ともアトラクタに収束することもあれば，片方の安定状

態がリミットサイクルの場合もある．まず，はじめは2個の固定点アトラクタに収束するよう

な典型的な双安定性を示す場合で，パラメータの値は表2－2のセット1が用いられる．そのと

きの分岐図が栄養塩流入率fnの関数として図2－1に示されている．（a），（b）はそれぞれ栄養塩濃

度nおよび植物プランクトン生物量pの分岐図で，安定状態は実線で，不安定状態は破線で描
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第2章　栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最小NPモデル）

かれている．1．872≦i。S4．261の範囲に典型的な双安定状態が観測される．（a）において右上にほ

ぼ直線に伸びる分枝は（b）のin軸に沿った分枝に対応する（in≦4．261）．この分枝はND

（nutrient－dominated）分枝と名づけられる．一方，（a）において次第にii，軸に漸近する分枝は（b）に

おいて急速に値が増大する分枝に相当する（in≧1．872）．この分枝はPD（phytoplankton．，dominated）

分枝と名づけられる．

　後ほど，第4章で調べるように，アオコの異常発生を引き起こすミクロキスティスなどの藍

藻類は年周期，日周期で垂直上下運動をしていることが知られている．したがって，その生物

量は季節，時刻，水深などによって大きく変動すると思われるが，図2，，1（b）などの植物プラン

クトン生物量に関する分岐図の縦軸は夏季の異常発生時における水面付近での生物量，すなわ

ち年間の最大発生量と解釈するのが妥当だろう．

32．0
　　（a）

16．0

06
1．872 4．264 6．0

in

4．0
　　（b）

q

2．0

　　　　　　　　　06　　1．872　　4．261　6．O
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　in

図2－1．数理モデル（2－5）一（2－6）の分岐図（双安定）．パラメータ値は表2－2のセット1によ

る．これらは栄養塩流入率jnに対する栄養塩濃度n（a）と植物プランクトン生物量p（b）

の分岐図で，実線は安定なアトラクタ，破線は不安定なサドルを表す．1．872≦in≦4．261

の範囲に双安定状態が現れ，それぞれの分岐図は2本の分枝に分かれる．第1の分枝

はND（nutrient－dominated）分枝と名づけられ，ここでは植物プランクトンはほとんど存

在することができず，栄養塩だけがほぼi，，に比例して増加する（in≦4．261）．もう1本の

分枝はPD（phytoplankton－dominated）分枝と名づけられ，ここでは栄養塩は急速に0に

近づくが，・逆に植物プランクトンは急激に増加していく（i。≧1．872）．
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第2章　栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最小NPモデル）

　図2－2の（a）は固定点の位置を示す位相平面図で，3つの固定点のうち，FoはND状態のアト

ラクタ，Flは不安定なサドル，そして，　F2はPD状態のアトラクタを表す．軌道の進行方向が

それぞれ異なった色で図示されているが，領域の境界はisoclineと呼ばれ，（2－5）式，（2－6）式の

右辺をそれぞれ0としたときに得られる2本の曲線を表す．もう1つの（b）は流域の分布図で，

青がND状態のアトラクタFoの流域，緑がPD状態のアトラクタF2の流域である．2つの流域

の境界はseparatrixによって分離され，不安定なサドルFlはseparatrix上に位置する．

　パラメータの値が表2－2のセット1（ただしi”＝3．0）で与えられたときの安定性解析の結果を表

2－3に示す．現実的な範囲（ll≧0，　p≧0）に2つの安定なアトラクタFo，　F2と1つの不安定なサド

ルFtを生成することが確認される．なお，　ND状態は植物プランクトンが少ないことから澄ん

だ状態，またPD状態は植物プランクトンが多いことから濁った状態と考えることができる．

1．6

q

0．8

1．6

亀

0．8

　　　06　　16．0　32．OO6　　16．0　32．O
　　　　　　　　　　　　　　n　　　　　　　　　　　　　　　　　　n

図2－2．数理モデル（2－5）一（2－6）における固定点の位置と流域の分布（双安定）．パラメー

タ値は表2－2のセット1による（ただし4、＝3．0）．（a）において位相平面上の状態変数は赤

の領域では右上方向に，水色の領域では左上方向に，紫の領域では左下方向に，黄色

の領域では右下方向にそれぞれ移動する．領域の境界はisoclineと呼ばれ，　isocline上

での軌道はll軸またはp軸に平行になる．（b）はND状態のアトラクタFoの流域（青の

領域）とPD状態のアトラクタF2の流域（緑の領域）を表す．こちらの境界はseparatrix

と呼ばれ，不安定なサドルF1はseparatrix上に位置する．

表2－3．数理モデル（2－5）一（2－6）における安定性解析（双安定ニパラメータはセット1）。

（n，P） 固有値 安定性固定点　　状態

Fo（18．796，0．048）－0．067，－0．145安定　アトラクタND（澄）

F【（16．556，　O．137）O．062，－0．144不安定サドル

F2（1．077，　1．368）－0．416，－0．763安定　アトラクタPD（濁）

数理モデル（2－5）一（2－6）は栄養塩濃度llと植物プランクトン生物量pを2つの変数とする

が，パラメータ値を表2－2のセット1（ただしi。＝3．0）とするとき，現実的な範囲（ll≧0，

p≧0）に2つの安定な固定点アトラクタFo，　F2と1つの不安定なサドルFlを生成する．

アトラクタFoにおいて相対的にllの値が大きいことを考慮して，この固定点をND

（nutrient－dominated）状態または澄んだ状態，もう1つのアトラクタF2において相対的

にpの値が大きいことを考慮して，この固定点をPD（phytoplankton－dominated）状態ま

たは濁った状態と名づける．
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　　2－4－2．単安定なリミットサイクルの分岐図（セットII）

　　　次にパラメータを表2－2のセットllに変えて，リミットサイクルを生成する単安定の分岐図

　　を描く．図2－3がそれで，図2－1と同様，栄養塩濃度n（a）および植物プランクトン生物量p（b）

　　の分岐図が示されている．この分岐図では中間の範囲（0．579＜in＜1．803）にiJミットサイクル振動

　　の領域が現れ，その両側では安定な均一状態に収束する．つまり，inの増加につれて，システ

．　ムの挙動は収束，リミットサイクル，収束の順に変化していく．このとき収束とミットサイク

　　ルを分ける2つの点i。o・＝O．579とi。1・　1．803はHopf分岐点と呼ばれ，そこでは虚数部が0でない

　　固有値が必要条件になる．

　　　図2－4は固定点の位置を示す位相図（a）とリミットサイクル振動の軌道（b）である．特に（b）では

　　isoclineを通過する軌道がn軸またはp軸と平行になっていることを確認することができる．

60．0

30．0

06
0．579 1．803 3．0

in

10．0
　　（b）

亀

5．0

　　　　　　　　　06　0．579　　1、803　　3．O
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　in

図2－3．数理モデル（2－5）一（2－6）の分岐図（単安定）．パラメータ値は表2－2のセットIIに

よる．図2－1と同様，栄養塩流入率‘nに対する栄養塩濃度n（a）と植物プランクトン生

物量p（b）の分岐図で，実線は安定なアトラクタ，黒い領域は不安定なサドルの周りの

リミットサイクル振動を表す．こちらの分岐図は単安定で，inの増加につれて収束か

らリミットサイクル振動に移行し，再び収束に戻る．収束とリミットサイクル振動を

分ける2つのHopf分岐点i。o　＝O．579とi。1＝：1．803が現れる．前章のSchefferモデルのよ

うにリミットサイクルが継続し，振幅が限りなく増大するという状況には至らない．
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　パラメータの値が表2－2のセットIl（ただしi，＝1．5）で与えられたときの安定性解析の結果を表

24に示す．生成される固定点は不安定なリペラFoが1個だけで，リミットサイクルの生成を

反映して，固有値は虚数に変わっている．

0．8

q

0．4

06

n

3．2

q

1．6

10．0　　　　　　20．O
　　　　n

図2－4．数理モデル（2－5）一（2－6）における固定点の位置とリミットサイクル振動（単安定）．

パラメータ値は表2－2のセットIIによる（ただしi”＝15）．このときの固定点は不安定な

サドルFoだけで，その周囲をリミットサイクルが巡回する．（a），（b）両図において，

状態変数は青の領域では右上方向に，緑の領域では左上方向に，赤の領域では左下方

向に，黄色の領域では右下方向にそれぞれ移動する．

表2－4．数理モデル（2－5）一（2－6）における安定性解析（単安定：パラメータはセットII）．

（〃，P） 固有値 安定性固定点

Fo（3．267，　O．479）0．047±0．233i不安定リペラ

パラメータ値を表2－2のセットII（ただしin＝L5）とするとき，数理モデル（2－5）一（2－6）は

不安定な固定点Foを1個だけ生成する．固有値が虚数であることはその点の回りでリ

ミットサイクルが形成されるための必要条件である．

2－4－3．システムのパラメータ依存性

　最小NPモデル（2－5）一（2－6）におけるシステムの挙動はパラメータの値に強く影響を受ける．特

に影響が大きいのは栄養塩の流入率　i，”栄養塩の除去率Mn，動物プランクトンの植物プランク

トン最大捕食率fpの3つで，ここではi，1とtnnおよびi”とfpに対する依存性を調べる．

　図2－5がこれら3つのパラメータに対する依存性を調べた図で，（a）はi，tとnlnに対する依存性，

（b）はi，，とfbに対する依存性を示す．システムの挙動は表2－5に示した6通りに分類される．す

なわち，（i）安定なND状態Foへの収束（青の領域），（ii）安定なPD状態F2への収束（緑の領域），

（iii）不安定なPD状態F2の回りでのリミットサイクル振動（赤の領域），（iv）（i）と（ii）の双安定状

態（紫の領域），（v）（i）と（iii）の双安定状態（水色の領域），（vi）発散（図示されていない）の6通りで

ある．そして，（a）において黒い2つの「×」印を通りin軸に平行な直線で切断した断面図が，そ

れぞれ図2－1，図2－3の分岐図に相当する．
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0．2

ミ

O．1

2．0

1．0

06　　2．0　．4、OO6　　2．0　．4．O
　　　　　　　　　　　　　tn　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　in

図2－5．数理モデル（2－5）一（2－6）における系の挙動のパラメータ依存性．システムはパラ

メータの値に応じて6種類の異なる挙動を示す．それらのパラメータ領域を異なった

色で表す（各領域の意味については表2－5を参照）．（a）の黒い2つの「×」印はそれぞれ

セット1，セットIIのパラメータ値，（b）の1つの「×」印はセットIIのパラメータ値を

示す．

表2－5．数理モデル（2－5）一（2－6）における終局状態．

終局状態 固定点 図2－5との対応

　　　Foへの収束　　　　　　　　　　　Fo（安定）

単安定F2への収束　　　　　　　　　　　F2（安定）

　　　F2の回りでのリミットサイクル振動F2（不安定）

青

緑

赤

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Fo（安定），　Fl（不安定），
　　　Foへの収束とF2への収束
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　F2（安定）
双安定
　　　Foへの収束と　　　　　　　　　　Fo（安定），　FL（不安定），

　　　F2の回りでのリミットサイクル振動F1（不安定）

紫

水色

発散 黄色

双安定状態ある2個の安定な固定点に関して，FoはND状態または澄んだ状態，　F2は

PD状態または濁った状態を表す．

2－44．双安定の分岐図（セット111）

　図2－6は表2－2のセットIIIを用いた分岐図である．植物プランクトンの流入率と死亡率をと

もに0，すなわちiR＝O，　inp－0としている．ここでは双安定性の分岐図を示す．図2－1のip≠O，

illp≠0のときの分岐図との大きな違いは（b）に見られるように，　ND（nutrient－dominated）分枝がi，1

軸と重なり，植物プランクトンが消滅した状態，すなわちp＝0を表していることである，一方，

（a）の分岐図では栄養塩濃度はn＝i．hn，，となり，栄養塩の流入率↓，，に比例して増加し続ける，第3

章で示すように，ip＝O，　mp＝Oとしても．パラメータの値によってリミットサイクル振動になる

こともある．
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図2－6．数理モデル（2－5）一（2－6）の分岐図（双安定）．パラメータ値は表2・，2のセットIIIに

よる．これも双安定性を示す分岐図であるが，植物プランクトンの流入率ちと死亡率

Mpを0とすると，植物プランクトンが消滅した状態，すなわちn　・ill／Mn，　p・・Oが固定点

になり，ND（nutrient－dominated）分枝は1，1軸と一致する．このとき新たにtranscritical

点it，（この図ではit。　・　2．35）が定義され，　ND状態はi。≦i‘。で安定，　in＞it、で不安定になる．

もう一方のPD（phytoplankton－dominated）分枝は不安定状態をはさんでtranscritical点に

おいて，ND分枝と接続する．

2－4－5．拡散シミュレーション

　双安定状態における拡散のシミュレーションでは次のような状況を想定する．まず湖の中心

部に半径roの円を描く．そして，澄んだND状態Foから濁ったPD状態F2への遷移を調べると

きは円内をF2に，周囲をFoに設定する．一方，逆方向のF2からFoへの遷移を調べるときは円

内をFoに，周囲をF2に設定する．

　澄んだ状態Foと濁った状態F2が接する円の境界付近では2つの状態が混ざり合って，滑ら

かに変化していると考えられる．実際そうしないと変化率が無限大になり，シミュレーショ

ンが不可能になる．そこで境界付近での分布を表すために，次の分布関数を定義する．

　　　　　1f（r）　＝
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－11）　　　1＋（r／　ro）α’

プ（りはr＝Oで1，r→。○で0になるような関数で，分布の傾斜を決めるパラメータの値はa・10に

設定する．
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　この分布関数舟）を用いると，たとえば，円内が濁った状態F2，周囲が澄んだ状態Foのとき，

実際の栄養塩濃度nと植物プランクトン生物量pは以下のような分布を示す．
11（r）＝710＋（n2＿no）f（r）＝no＿（Jlo＿n2）f（r），　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－12）

p（r）＝Po＋（ρ2＿∵ρo）f（r）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－13）

ここでnoとn2はそれぞれFo状態およびF2状態における栄養塩濃度，またPoとp2はそれぞれ

Fo状態およびF2状態における植物プランクトン生物量を表す．

　反対に円内がFo状態，周囲がF2状態のときのnとpの分布は次のように表される．
n（r）＝n2＋（no－n2）f（1う，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2・・14）

p（r）＝、ρ2＋（p2＿Po）f（r）＝p2＿（Po－p2）f（r）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－15）

　具体的に湖が澄んだ状態Foから濁った状態F2へ移行するシミュレーションを行う．全体が

澄iんだ状態Foにある領域の中心部に半径ro＝10の円を描き，その内部を濁った状態F2に設定す

る．図2－7はそのとき栄養塩濃度n（×）および植物プランクトン生物量p（●）がどのように時間

変化するかを表している．拡散係数も含めて表2－2のセット1のパラメータ値が用いられ，n

とpの値は湖全体で平均する．時間経過にともない，栄養塩濃度は単調に減少し，一方の植物

プランクトン生物量はほぼ単調に増加する．そして，およそ160単位時間後，領域全体が濁っ

た状態に変わり，湖は植物プランクトンによって覆い尽される．

　図2－8は同じプロセスにおいて，植物プランクトン生物量pの空間分布が拡大する様子をシ

ミュレーションしたものである．最初，中心部に形成された濁った領域が周囲の澄んだ領域を

押し退けて，広がっていく様子が描き出されている．そして，少なくとも160単位時間後には，

湖全体が濁っていることを示している．

1．8

1．2

亀

0．6

翼x翼
c。覚

　　　　書●　・●●●φ◎

00
80
t

24．0

16、0

8．0

　　0
160

図2－7．数理モデル（2－7）一（2－8）による栄養塩濃度と植物プランクトン生物量の時間変化．

システムが双安定性を示すセット1（i。・　3．0）の条件下において，澄んだ状態Foにある湖

の中央に半径10の円を描き，その内部に濁った状態F2を作り出す．その後の栄養塩

濃度n（×）および植物プランクトン生物量ρ（●）が時間変化する様子を湖全体の平均値

で表したのがこのグラフである．湖の形は正方形，大きさは無次元サイズで200×200

を想定している．この図を含めて図2－8，図2－9は中心に関して回転対称な分布なので，

シミュレーションでは極座標形式の偏微分方程式（2－9）一（2－10）が使われる．
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図2－8．数理モデル（2－7）一（2－8）による植物プランクトン生物量の空間分布と時間変化．

図2－7と同じ変化のプロセスを植物プランクトン生体量pの空間分布によって表して

いる．はじめに中心部に形成された濁った領域が徐々に広がっていき，ついには領域

全体に行き渡る様子が観察される、i．r3．0．（a）FO，（b）F50，（c）FI60．

2－5．考察

2－5－1．野外観察との比較

　この章の最小NPモデル（2－5）一（2－6）は無次元化されているので．そのままの出力結果では現実

のデータと比較することはできない．また最小モデルという性格上，最大限の単純化が行なわ

れていることを考えれば，現実データとの厳密な一致は期待できないかもしれない．しかし、

数理モデルが単なる数学的な興味を越えるためには，実際に行なわれた野外観察との比較を避

けて通ることはできない．

　たとえば，Takamura　and　Yasuno（1984）は極度に富栄養化した霞ヶ浦（日本）での観察において，

水面に蓄積した藍藻類ミクロキスティスの数量が1．0×105　cells／nil，すなわち1．0×1011cells／m3で

あったと報告している．一方でLong　et　a▲．（2001）の試算によれば、表2－1に示したようにミクロ

キスティス1細胞当りの乾燥重量は40．0×1（）’12　gfcell程度と見積もることができる．したがって、

霞ヶ浦においてTakamura　and　Yas皿o（1984）が観測したミクロキスティスの生物量はおよそ4．O

g／m3に相当する．本論文ではこの4．Og／m3という値をアオコの異常発生．すなわち「水の華」状

態の臨界値と定義する．本章の無次元化された数理モデルの場合，この値は（2－3）式に従って

p＝1．0に換算される．

　図2－1（b）において，pの分11皮図は1．872≦i，x≦4．261の範囲で双安定性を示し，そのときpの値は

0．36争≦3．0の範囲で変動する．この値を同じく（2－3）式に従って現実の生物量に直すと，Pの値

として，およそ1．4g／m〕から12．Og／m3までという結果を得る．つまり双安定性の範囲内でPは

この範囲を変化するわけであるが，霞ヶ浦で大量発生時に観測したミクロキスティスの生物量

4．Og／m3がこの範囲内に含まれることは，この数理モデルがある程度まで現実を反映している

証拠であると考えてよいだろう．

2－5－2．富栄養化の逆説は回避できるか

　富栄養化の逆説については第1章で詳しく述べた．すなわち，富栄養化の進行にともなって

個体数変動の振幅が限りなく増大するというのがその意味するところである．最小NPモデル

（2－5）一（2－6）において，富栄養化の指標は栄養塩の流入率i，，である．したがって，i，，を横軸とする

分岐図において，リミットサイクル振動の振1幅が増大し続けなければ、システムは富栄養化の

逆説から免れていると判断することができる．

　図2－3を見ると，確かにリミットサイクル振動の振1隔は大きく，栄養塩濃度〃、植物プラン
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クトン生物量pとも，最小値はかなり0に接近している．しかし，分岐図を見れば分かるよう

に，これはあくまでも過渡的な現象であり，一定のinの範囲に限られるということも事実であ

る．したがって，前章のShefferモデルに比べれば，本章の最小NPモデルでは，富栄養化の逆

説が現実化して種の絶滅が起こる危険性ははるかに少ないと言うことができる．

2－5－3．パラメータipの意味

　最小NPモデル（2－5）一（2－6）のもう1つの特徴は流入項ipを含むことである．これは植物プラン

クトンの流入率を表し，植物プランクトンの死亡率を表すもう1つのパラメータmpと対になっ

て効果を発揮すると考えられる．その意味を考察するために，両者を0，すなわちゲ0，mp＝O

としたモデルを検討してみる．

　図2－6がそのときの分岐図で，パラメータ値は表2－2のセットIIIを用いている．これも双安

定性を示すが，先のip≠0，　Mp≠0のときと異なり，ND（皿trient・・dominated）分枝は植物プランクト

ンが完全に消滅した状態，すなわちp＝Oを表す．一方，栄養塩濃度はn＝＝i。／mnによって表され，

栄養塩の流入率inに比例して増加する．このときセットIIIのように動物プランクトンによる

最大捕食率がfp＜1ならば，　ND分枝上に安定と不安定を分けるtranscritical点と呼ばれる臨界点

が現れ，この値it，は次式によって定義される．

弓完・ （2－16）

そして，システムはin≦itcで安定，　in＞i，cで不安定になる．

　もう一方のPD（phytoplankton－dominated）分枝についてはip≠0，　Mp≠0の場合とそれほど大きく

変わらず，やはりnが減少すると同時にpは急激な増加を示す．PD分枝は不安定状態を間に

はさんでゴ“叫cにおいて，ND分枝に連結する．ここで問題になるのは，たとえ不安定であって

も，植物プランクトンが消滅した状態ρ＝0が固定点になり続けることである．どんなに栄養塩

の流入率τ，，が増えても，一度，湖から消えてしまえば，決して植物プランクトンが復活するこ

とはない．これは富栄養化の逆説が現実化する原因にもなると考えられる．

　これまではfp＜1であったが，　fp≧1のときは（2－16）式から明らかなように，　itcの値は＋の範囲

に存在しない．このときND分枝上p・Oの状態は常に安定になるので，富栄養化の逆説が実現

する可能性はますます高まるということができる．

　他方，ら≠0であれば，植物プランクトンが何らかの原因によって絶滅しても，外部からの供

給によって直ちに個体数を回復する．つまり流入項となるパラメータipおよびそれと組になっ

た死亡率を表すパラメータMpの導入は富栄養化の逆説を回避し，システムの安定化に大きく寄

与していると考えることができる．

　しかし，パラメータipは単に外部からの植物プランクトン流入だけを意味するのではない．

本モデルにおける栄養塩の種類は特定されていないが，現実に植物プランクトンの成長に影響

を与える栄養塩は多種に渡り，実際はそれらの影響の総和によって決定される．ある種の栄養

塩が不足すれば，他種によって不足を補うといった補償も行なわれているに違いない．流入項

ipはこうした代償，補償の効果も一括して含むと考えることにより，はじめてその意味を正確

に理解することができる．

　ここで述べたゲ0，mp　・Oの最小NPモデルはパラメータの値によってリミットサイクル振動

を示すこともある．次の第3章ではそうした場合の最小NPモデルに拡散項や対流項を付加し

て反応・拡散方程式または反応・対流・拡散方程式を作り，様々なパターン形成シミュレーシ
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ヨンを行なう．

2－5－4．双安定状態における拡散効果

　反応・拡散方程式（2－7）一（2－8）または（2－9）一（2－10）による図2－7および図2－8のシミュレーション

によって，少なくとも表2－2のセット1の条件下においてi，tの値が大きく，かつro＝＝10のときは

濁った状態が優勢になり，澄んだ領域を圧倒することが判明した．しかし，いつでも濁った状

態が優勢とは限らない．異なった条件下では中心部の濁った領域が広がらず、逆に収縮して、

消滅することもあるだろう，どのような条件のときに濁った状態あるいは澄んだ状態が優勢に

なるのだろうか．

　この関係はかなり錯綜していると思われる．拡散係数を含むすべてのパラメータに依存する

ばかりでなく，中心部の領域の大きさにも依存する，ここでは中心部の半径”oの円内を濁った

状態または澄んだ状態，外部を反対の澄んだ状態または濁った状態に設定し，パラメータにつ

いては栄養塩流入量　i，，のみに着目して，それに対する依存性を調べることにする．具体的には

i，tと1’oの値を変えながら，中心部の拡大と収縮が釣り合う点を求めていぐ

　まず、極端な場合として’b＝。。から始める．このとき2つの領域の境界は円ではなく，直線

になる，シミュレーションによれば，i“＝L906までは澄んだ領域が優勢で、それ以上では濁っ

た領域が優勢になる．さらに，双安定性が消滅する下限i。＝1．872以下ではすべてのJ・oについて

澄んだ領域が優勢，一方の上限i，，＝4．26正以上ではすべてのi’oについて濁った領域が優勢である

ことも明らかである，

80

kO　O

一80
1．8 1．872　1．906

　　　　∫n

2．0

図2－9．数理モデル（2－7）一（2－8）における優勢な状態のi，、およびi’oに対する依存性．図2－7

あるいは図2－8のような状況下において，濁った状態が拡大するか縮小するか、すな

わち，どちらの状態が優勢になるかはパラメータおよび円の半径lbに依存する．ここ

ではパラメータを栄養塩の流入率i，，によって代表し，優勢な状態のi，tと1’oに対する依

存性を調べている．青は澄んだ状態が優勢になる領域，緑は濁った状態が優勢になる

領域である．臨界値1．906は半径がoo，すなわち釣り合った状態の境界が直線になる

ときのinの値を示している．双安定状態の範囲が1．872≦i，≦4．261であり，その上限が

はるか右側にあることを考えると，ほとんどの状況で濁った状態が優勢になると考え

られる．
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　以上のようにして求めた結果をi。－ro平面上にプロットする．それが図2・，9で，　ro＞0は中心部

を濁った領域に設定した場合，反対にro＜0は中心部を澄んだ領域に設定した場合である．境界

をなす曲線は左右から漸近me　in＝1．906に接近し，±∞に発散していく．

　まず気が付くことは境界が直線のときの平衡点i。＝　1．906が双安定性の下限i。＝1．872のすぐ近

くに存在することである．反対にその上限i。・　・4．261ははるか遠くに位置し，ほとんどの状況で

濁った状態が優勢になることが分かる．

　図2－9は一見するとin軸をはさんで符号が逆転しており，連続性という観点から矛盾するよ

うに思える．しかし，T＝＝Oは反応・拡散方程式（2－9）・・（2－10）において分母が0となる特異点であ

り，ここでの不連続性は問題ない．実はこの図ではrPt±OOにおける連続性のほうが重要で，上

方の＋。○と下方の一〇〇が円筒のようにつながっていると考えられる．

2－5－5．ゆらぎを考慮したシミュレー一・一ション

　図2－7，図2－8のシミュレーションは澄んだ状態と濁った状態が円によって接するという特殊

な条件下で，しかも外部環境要因の偶発的時間変動によるゆらぎなどを考慮せずに行なわれた．

ここで条件を現実に近づけ，ゆらぎの影響も加味したシミュレーションを試みる．

　ここで導入するゆらぎはホワイトノイズと呼ばれ，すべての周波数の振動を均一に含むとい

うことに特徴がある．ホワイトノイズは通常の乱数発生関数から取得できる最も単純なタイプ

のノイズであるが，それをシミュレーションプログラムに組み込む際にはいくつかの注意が必

要になる．本来ならば，各セルにおいてタイムステップごとに全くランダムな値を与えるべき

であるが，そうすると同一タイムステップにおいては隣接セル間，また同一セルにおいても継

続するタイムステップ間でゆらぎの振幅変動が大きくなりすぎて，プログラムが発散してしま

うという状況が起こり得るからである．こうした不都合を回避するために，本研究では次のよ

うな対応策を施している．

　まず各時刻tにおけるゆらぎの空間分布を決めるために，次のようなガウス分布関数を用意

する．

（2－17）

関数Gは（Xi，γi）にピークを持っ曲面で，ピーク値は1であるが，ゆらぎの相関値sが大きくな

れば，裾野が広がったなだらかな山を表す．（x∫，γ∫）が時間tの関数なので，最終的にGは位置x，

yおよび時間tの関数となる．

　このような＋の凸型ガウス関数と一を付けた凹型ガウス関数を同じ数だけ用意する．本章の

シミュレーションでは50個ずつ合計100個で，添字iは0～99の値を取る．このとき山頂また

は谷底の位置（Xi，　Vi）を乱数によってランダムに分配する．これら同数の凸型，凹型ガウス関数を

加えて重ね合わせれば，複雑な凸凹を持つ曲面が形成されるだろう．そして，高さの平均値は

0になるはずである．こうしてゆらぎの分布を表す関数δ。汐（x，γ，t）が，栄養塩濃度n，植物プラ

ンクトン生物量P用にそれぞれ1個ずつ用意される．

4，，，（x，γ，り＝AΣ　a，G（x，y，t），σ、＝1・・一一一　1・・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－18）

　　　　　　　i

ここで定数Aはゆらぎの振幅を調整するためのスケールパラメータで，本研究ではA＝：O．3とし

ている．

　このときガウス分布関数（2－17）におけるパラメータsの値が意味を持ってくる．sの値が小さ

一37一



第2章　栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最1」・NPモデル）

くなればδ。パx，γ，t）の空間変動は急激になり，大きくなれば変動は緩やかになる．小さいsの値

はゆらぎの相関が短いことを意味し，この場合は近距離でもばらばらに変動する．一方，大き

いsの値はゆらぎの相関が長いことを意味し，この場合は距離が離れていても同期しながら変

動する．先に述べたようにsの値が小さすぎるとシミュレーションの実行が困難になると想定

・されるために，本研究ではs＝20という値を採用している．

　次にゆらぎの時間変化について考える．本研究では（2－18）式によるゆらぎの分布を単位時間

ごとにランダムに与えている．この分布は1単位時間前の分布には全く影響を受けないので，

セルによってはゆらぎの変動幅が大きくなりすぎるということになりかねない．そこで1単位

時間を10のタイムステップに分割し，その間，各セルにおいて振幅がリニアに変化すると仮定

する．したがって，シミュレーションのタイムステップはAt・・O．1という設定になる．

（a）

0．2

↓OO

一〇．2

一100

（b）

0．2一

1（）0

一〇．2

O

x
100

0

ゆゆ

争ご

驚
““

5
t

10

図2－10．数理モデル（2－19）一（2－20）におけるゆらぎの初期分布と時間変化．次の図2－11

および図2－12を描くための補助的な図で，（a）は栄養塩濃度（破線）と植物プランクトン

生物量（実線）に対するゆらぎのx軸（γ・・O）上における初期分布，（b）は同じく栄養塩濃度

（○）と植物プランクトン生物量（●）に対するゆらぎの原点における時間変化を表して

いる．各時刻におけるゆらぎは場所によって，また各場所におけるゆらぎは時刻によ

って，それぞれ乱数を使ってランダムに分配される．
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　図2－10（a）に栄養塩濃度nに関するゆらぎδ，（エ，y，t）と植物プランクトン生物量ρに関するゆら

ぎδρ（x，y，　t）のエ軸（y＝O）上における初期分布（FO）をそれぞれ破線と実線で示す．また（b）では同じ

ゆらぎδ，、（x，　．Y，　t）とら匡y，　t）の原点（0，0）における時間変化をそれぞれ○と●で示す．

　この節のシミュレーションではそれぞれのゆらぎδ，口向γ，t）を栄養塩濃度ll，および植物プラ

ンクトン生物量pの変動を表す偏微分方程式の右辺に組み入れる、したがって，ゆらぎを考慮

した反応・拡散方程式は次のようになる．

剖票劃・竹二・－nl・Jl・n6．（x，y，t），
（2－19）

剖票・票〕・ip・吉噛f，－Mpp・P・・・・・・…）・
（2－20）

　本論文のシミュレーションでは連続力学系の離散化に4次のルンゲークッタ法を用いている

（付31　A－3）．この方法ではある時刻の変数値から次の時刻の変数値を求めるときに，変数の値を

変えながら，微分方程式の右辺を用いて4回の数値計算を行う，このときの注意事項であるが，

少なくとも4回の数値計算の間，ゆらぎδ，Ψ儒γ，t）の値は変わることなく，一定に保たれなけ

ればならない．

　図2－11は数理モデル（2－19）一（2－20）において植物プランクトン生物量pの空間分布が時間変化

する様子を表している．栄養塩の流入率はi。＝4，0で，双安定性の範囲内にあるにもかかわらず，

この場合はゆらぎに誘発されて，湖は澄んだ状態から濁った状態へregi皿e・shiftする．植物プラ

ンクトンは一様に増加するわけではなく，ゆらぎの効果により，場所によって増加の速度が異

なる．その結果，図2－11のような過渡的分布パターンが現れる．

　一方で濁った状態から澄んだ状態への逆方向regime　shiftをシミュレーションしたのが図

2－12で，この場合の栄養塩流入率i．＝1．9の値も双安定性の範囲内に含まれている．やはりゆら

ぎの効果によって，不均質な過渡的分布パターンが現れる．

100

xO

一100
　・100
（a）

o

x

イ00

xO

　一100
100　　・100

　（b）

O

x

100

xO

　一100
100　・100
　（c）

O

x
100

4．8

3．2

　q
1．6

O．O

図2－11．数理モデル（2－19）一（2－20）による澄んだ状態から濁った状態へのregime　shift．図

は植物プランクトン生物量pの空間分布と時間変化を示す．表2－2セット1のパラメ

ータ値が使われ，栄養塩流入率はi，，＝ZP．0，この値は双安定性の範囲内に含まれること

に注意．ゆらぎの初期分布と時間変化は図2－10に従う．ゆらぎの相関長はs＝20．（a）

F30，　（b）b＝70，　（c）声＝140．
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100
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100　・100
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　亘
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図2－12．数理モデル（2－19）一（2－20）による濁った状態から澄んだ状態への逆regime　shift．

図は植物プランクトン生物量ρの空間分布と時間変化を示す．表2－2セット1のパラ

メータ値が使われ，栄養塩流入率はi”＝L9，この値も双安定性の範囲内に含まれるこ

とに注意．s＝20．（a）F5，（b）t－30，（c）F240．

2－5－6，現実の生態系におけるregime　shift

　ゆらぎのない均質な湖沼生態系における双安定状態間のregime　shiftについてはすでに第1章

で説明した．図2－13を参照しながら簡単に繰り返すと，富栄養化につれてAからBへ移動し

た後，そこからCに垂直に跳ね上がるのが澄んだ状態から濁った状態へのregime　shift，反対に

CからDへ移動した後，そこからAに垂直に落ち込むのが濁った状態から澄んだ状態への逆

regime　shiftである．系が双安定状態をこのように一巡するとき，　regime　shiftの起きる横軸上の

位置Bと逆regime　shiftが起きる位置Dとの問に明らかな差があり，それによりヒステリシス

現象が観測されるというのが均質な理想化された湖沼生態系における状態問遷移の特徴であ

る．

　しかしながら，自然界において，ゆらぎのない均質な系というものは想定しにくい．湖沼生

態系であれば，栄養塩や植物プランクトンがゆらぎによって不均質に分布しており．かつゆら

ぎの効果は時間的に変動しているのが通常の状態だろう．regime　shifiのような現象も現実の不

均質な系では，理想化された均質な系に比べて，幾分，緩和された経過をたどるに違いない．

確かに個別の地点では急激な変化が起きているだろう．しかし，系全体で見れば，進行段階の

時間差が平均化されて，変化のスピードは緩やかになっているはずである．実際不均質な分

布を想定した図2－7，図2－8のシミュレーションも，ゆらぎを加味した図2－11，図2－12のシミ

ュレーションも，ともに双安定性の範囲内（L872≦in≦4．261）において，澄んだ状態から濁った状

態へのregime　shiftまたは濁った状態から澄んだ状態への逆regime　shiftが一定程度の時間をか

けて，緩やかに進行することを明らかにしている．

　本章のシミュレーションは最小NPモデルによるものであり，他のモデルを用いれば進行状

況が異なるかもしれない．このようなモデル依存性を認めたとしても，一般的な傾向としては、

現実の湖沼生態系におけるregime　shiftは図2－13の太い矢印のような経過をたどると考えるの

が妥当であると思われる．その特徴は次のように要約できる．

（1）実際のregime　shiftは環境負荷がBより小さい段階で起き，逆regime　shiftは環境負荷がD

　より大きい段階で起きる．したがって，双安定状態を示す実質的な環境負荷の幅はB，Dの

　差よりも狭くなる．

（2）実際のregime　shiftや逆regime　shiftが突然，極めて短時間内に生起するという可能性は低い．

　富栄養化の進行速度にもよるが，現実世界におけるこれらの現象は数ヶ月または数年の時間

　をかけて進行する緩慢な現象である．
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（3）理想化された双安定系に特徴的とされるヒステリシス現象を現実の系で観測するのはかな

　り難しいと思われる．自然の生態系では栄養塩や植物プランクトンの不均質な分布やゆらぎ

　がヒステリシスのような現象の検出を難しくしているのだろう．なお，ヒステリシス現象の

　検出に成功した数少ない報告例としてIbelings　et　al．（2007）を挙げることができる．

倉
互
吾
コ
ト

Turbid
State

D、

　　　　　　　　　　　B

A　　　　　　CIear
　　　　　　　　　State

Eutrophicatien　Level

図2－13．現実の湖沼生態系における双安定性とregime　shift．前章の図1－3と同様な図

であるが，現実の湖沼生態系ではゆらぎや拡散効果のためにBより小さい値でregime

shiftが起きたり，反対にDより大きい値で逆regime　shiftが起きたりすると考えられ

る．したがって，ヒステリシス現象も検出されにくくなる．

2－5－7．異なるHolling型関数応答のモデル　　　　　　　　　　　　　　　　’

　最後に再び常微分方程式系に戻り，栄養塩吸収や動物プランクトンによる植物プランクトン

捕食にHolling　II型以外の関数応答を仮定したモデルについて検討してみよう．これらは最小

NPモデル（2－5）一（2－6）の変種と考えられるが，はじめは植物プランクトンによる栄養塩吸収効果

の関数応答をHolling　II型から飽和のないHolling　I型に交換した次のモデルである．

dn

万＝ち一卿一靹　　　　　　　　　　　　　　（2”21）

誓一i・＋np一鵠一M・P・　　　　　　　（2－22）
　最小NPモデル（2－5）一（2－6）と同様，このモデルもパラメータの値を変えることにより，双安定

性もリミットサイクル振動も示すことができる．図2－14は双安定を示すほうの分岐図で，典型

的なS字カーブが再現されている．

　図2－14によれば，双安定状態は無次元の栄養塩流入率に関して161．0≦in≦277．3の範囲に現れ，

そのとき，濁った状態における無次元の植物プランクトン生物量は7．6印≦43．7の範囲で変動す

る．表2－1に従い，μ＝0．5daゾ1，賑0．2㎜ol／m3，昨4．O　g／m3などによって有次元の値に換算

すると，双安定を示す栄養塩流入率の範囲は16．1≦玩≦27．7mmol・nゴ3・day「1，そのときの植物プ

ランクトン生物量の変域は30．3≦P≦174．6g／m3ということになる．表2－1に示された玩の値およ

び「水の華」状態の臨界値4．Og／m3と比較すると，これらの値は明らかに大きすぎるばかりでな

く，栄養塩除去率御nなど，使用しているパラメータの値も非現実的である．したがって，数理
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モデル（2－21）一（2－22）は双安定性，リミットサイクル振動をともに示すものの，現実を反映してい

ないと言うことができるだろう．

　続いて非動的な動物プランクトンによる植物プランクトン捕食項をHolling　II型からHolling

III型に交換した次の数理モデルについても検討してみよう．

dn　　　　　n

アい㌃ρ鴫η・　　　　　　　　　　　　　（2“23）

筈一ip＋☆吟㌢Wμ　　　　　　（2－24）

16．0
　　（a）

8．0

06
161．0 277．3 400．O

in

64．0
　　（b）

Q，

32．0

　　　　　　　　　06　　161、．0　277．3　400．O

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　in

図2－14．数理モデル（2－21）一（2－22）の分岐図（双安定）．パラメータの値はa・・4．0，m。・　・20．0，

ip＝＝1．0，痴＝20．0，　mp・1．O．これは先の（2－5）一（2－6）をより単純化した数理モデルで，植物

プランクトンによる栄養塩吸収が飽和効果のないHolling　I型関数応答によって表され

ている．このモデルもパラメータの値により，双安定性と単安定のリミットサイクル

振動をともに示すが，これは双安定の分岐図である．
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　数理モデル（2－23）一（2－24）もこれまでの（2－5）一（2－6）や（2－21）・・（2－22）と同様，双安定性もリミットサ

イクル振動もともに示すことが明らかになる．図2－15は特に双安定となる分岐図で，栄養塩流

入率7．565≦in≦13．961の範囲に双安定状態が現れ，それに対応する濁った状態における植物プラ

ンクトン生物量の範囲は1．8≦p≦9．5である．さらにこれらの値を有次元の量に戻すと，それぞ

れ0．76≦INS1．4　mmo1・m－3・dayl，7．3≦P≦38．O　g／m3という結果を得る．他のパラメータも含めて，

先の数理モデル（2－21）一（2－22）に比べれば，はるかに現実的な値と言えるが，それでも双安定の濁

った状態における植物プランクトン生物量Pの値は目安となる4．Og／m3という値よりも大きめ

に推移している．

　Holling　III型の関数応答はHolling　II型に比べると，　p＝o付近における増加率が緩やかで，こ

れは「隠れ家」効果を表すと考えられている．一般に「隠れ家」効果は動物プランクトンのように

被食者が運動能力を有し，捕食者から逃れるような行動を取り得る場合に有効とされる．本章

でモデル化の対象となっている生態系の被食者が植物プランクトンであることを考えれば，こ

の場合の捕食・被食相互作用には最小NPモデル（2－5）一（2－6）のようにHolling　II型関数応答を用

いるほうが妥当であり，数理モデル（2－23）一（2－24）は理論的観点からも，また出力結果という観点

からも適格性に欠けると言うことができるだろう．

60．0
　　（a）

30．0

06
7．565 13．961 20．0

in

12．0
　　（b）

☆

6．0

　　　　　　　　　06　　7．565　13．961　20．O
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　in

図2－15．数理モデル（2－23）一（2－24）の分岐図（双安定）．パラメータの値はa・・4、0，miO．2，

ip＝0．02，　f，＝1，6，　mp　・O．2．これは最小NPモデル（2－5）一（2－6）の動物プランクトンによる捕

食項を「隠れ家」効果を考慮したHolling　III型関数応答に交換した数理モデルで，やは

りパラメータの値によって双安定性とリミットサイクル振動の両方を示す．

一43一



第2章栄養塩・植物プランクトンによる最小2成分モデル（最小NPモデル）

2－6．第2章のまとめ

1）本論文ではミクロキスティスの数量が1．0×1011cells／m3（＝1．0×105　cells／m1）以上，あるいはそ

　の生物量が4．Og／m3以上になった状態をアオコ異常発生，すなわち「水の華」と定義する．こ

　の臨界値は次章以降でも一貫して使用され，数理モデルはつねにこの値と比較される．

2）最小NPモデル（2・・5）一（2－6）はパラメータの値により，リミットサイクル振動と双安定性をとも

　に示す．特に双安定状態におけるシミュレーションによれば，湖沼生態系の富栄養化による

　植物プランクトン異常発生現象の記述が可能になり，結果は一定の精度で現実データとの一

　致も示す．

3）最小NPモデル（2－5）一（2－6）は栄養塩・植物プランクトン相互作用を表す最小モデルと考えられ

　る．このモデルはS・chefferによって考案された植物プランクトン・動物プランクトンによる

　最小2成分モデルと比較され得るが，富栄養化の逆説を回避するという点でより現実的であ

　ると思われる．

4）双安定な2つの状態，たとえば，澄んだ状態と濁った状態が同一の湖内で長期間にわたって

　共存することは難しい．いずれ全面的に澄んだ状態または濁った状態のどちらかに統一され

　る．澄んだ状態と濁った状態のどちらが優勢になるかはパラメータの値や両者が接する境界

　の形状によって決まる．特に最小NPモデルから導いた反応・拡散方程式（2－7）一（2－8）の場合，

　ほとんどの状況において濁った状態が優勢になる．

5）現実の湖沼生態系ではゆらぎや拡散の効果により，双安定状態間のregime　shiftは緩和され

　た形で実現する．具体的に双安定を示すパラメータの幅が狭まり，系全体で平均すると一定

　の時間をかけて澄んだ状態から濁った状態，または濁った状態から澄んだ状態に移行する．

2－7．第2章の補遺

2－7－1．分岐図の描き方

　図2－1，図2－3などの分岐図を描く方法を説明する．この場合，栄養塩の流入率Inに対する依

存性を調べるので，次のn，pに関する連立方程式をinについて解くことが課題になる．

ゲα「＝ρ一叩＝o・ （2－25）

i・＋ﾒ一㌃≒－w凶　　　　　　　　（2－26）
ただし，実際にはnまたはpのどちらか（この場合はp）を媒介変数にして，残りの変数（この場

合はn）とi，，を媒介変数によって表すという方法が用いられる．

　まず（2－26）式を変形して

÷励吉棚的・　　　　　　　　（2－27）
さらに

4一{＋㌃夢　　　　　　　　（2－28）
と置くと，

n＝⊥，　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－29）
　　1－4

および，これを（2－25）式を変形した
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∫・1＝α

eρ棚・η・　　　　　　　　　　　　　　（2－30）
に代入する．これでnとinが媒介変数ρによって表され，分岐図の描画が可能になる．

2－7－2．固定点の求め方

　固定点は（2－25）式と（2－26）式から直接求める．かなり込み入った計算になるので，途中を省略

して，結果だけを記すと次のようになる．

・。一’コi＋α’・，・，　・・IL・　，・、一∫1－“＝∫、＋：Z，　K。＝⊥，　Kl一互κ。，

　　　Jnn　　　　Mn　　　　　　　　　　　Mn　　　　Mp　　　　Mn

k4＝1・一一」Ko　，　k3＝一（12＋2r3）＋（lo＋13）Ko－Kl，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－31）

k、＝（－211＋1、1，）＋（1「1。1，）κ。＋1、Kl，　k1　・」1（1、＋1，）一一・1。llκ。＋ll・K1・，　k。＝　II2，

等の置き換えを行い，4次方程式

k、n4＋k，n3＋ちη2叫η＋k。＝0，　　　　　　　　　　　　　（2－32）

を作る．これを解の公式を用いて解き，さらに

P＝（i・　’M・n）（1＋n），　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．33）

　　　　　aJ2

に代入して，4個の固定点を求める．

　なお，こうして求めた固定点が現実に意味を持つためには，言うまでもなくn≧0，p≧0とい

う条件を満たさなければならない．そうでない固定点は考察の対象から除外される．

2－7－3．固有値の求め方

　上述の方法によって描かれた分岐カーブ上の点，すなわち固定点は平衡状態を表すが，その

状態が安定か不安定かを判定するためには固有値を求めて，安定性解析を行わなければならな

い．固有値の数は変数の数と同じで，この章のような2変数モデルの固有値は各固定点につい

て2個ずつである．

　まず（2－25）一（2－26）式の左辺を

　　　　　　　れF（n・P）＝iにα「詔w’ち　　　　　　　　　　　　（2“34）

α醐＝い☆ρ一射㌃一m・P’　　　　　　　　　　　（2－35）

と置く．次に固有値を求めようとする状態（n，p）における次の4個の偏微分係数を計算し，固有

行列Aを作る．

∂F　　∂F　　∂G　　∂G

∂パ　oρ’∂n’ap’

そして，固有行列（2－37）から固有値を求めるための固有値方程式（特性方程式）を作る．

（2－36）

（2－37）
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　　　　　∂F∂F

－一 ﾉ　　一∂n　　Op＝0．　　　　　　　　　　　　　　　　（2－38）
　　　　∂G　∂G
　－　　一一λ
　∂n　　Op

この場合は比較的単純なので，具体的に書き下すと，

＿　aρ　＿m＿1　　　　　＿＝
　　　　　　n　　　　　　　　1＋n　（1＋n）2
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　：0．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2－39）

　　　P　　　⊥＿　fp　＿m＿λ
　　（1＋n）2　1＋n（1＋P）2P

この2次方程式から2個の固有値Zを求めることができる、そして，2っの固有値Zo，　AIの実

数部がともに一ならばその固定点は安定，どちらかまたは両方の実数部が＋であれば不安定と

判定される．

2－7－4．固有値と安定性

　固有値は固定点に関する多くの情報を含んでいる．まず固有値の実数部に着目すると，その

値が＋であることは軌道がその固定点から遠ざかること，逆に一であることは軌道がその固定

点に近づくことを意味する．つまり，完全に吸引的な固定点，すなわちアトラクタであるため

には，固有値の実数部がすべて一でなければならない．

　1つでも実数部が＋の固有値が存在すれば，その固定点は軌道を完全に引き込むことができ

ない．ある方向から軌道が近づいてきたとしても，実数部が＋の方向に軌道は逃げてしまう．

このように実数部が＋と一の固有値が混在している場合，その固定点をサドルと呼ぶ．これは

固定点付近における軌道の曲面が馬の鞍を連想させることから付けられた名前である．さらに

すべての固有値の実数部が＋の場合も考えられる．このときの固定点は完全に反発的という意

味で，リペラと呼ばれる．

　固有値が実数か虚数かの違いは以下の通りである．まず実数の場合は固有ベクトルを求める

ことができ，軌道は固定点の近傍で，それに向かって直線的に近づいたり，逆に遠ざかったり

する．一方の虚数の場合，軌道は固定点に向かって渦を巻きながら近づいたり，遠ざかったり

する．

　Hopf分岐点とはパラメータの値の変化につれて，システムが収束からリミットサイクル振動

に移行する地点である．Hopf分岐点の条件はその点における固有値が虚数になることである

が，これは上で述べたことから直感的に理解することができる．つまり，軌道が直線的な接近

から反発に移行しても，そこにリミットサイクルのような周回軌道が生まれる余地はない．し

かし，渦を巻きながら接近から離反へ移行するならば，その途上で周回軌道が生まれることは

想像に難くないからである．
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第3章　最小NPモデルによるpatchiness

第3章の概要前章で得た栄養塩・植物プランクトンによる最小NPモデルを活用し，

本章では植物プランクトン特有のpatchinessを含む様々なタイプの分布パターンを示

す最も単純な2成分モデルを反応・対流・拡散方程式の形で提示する．本モデルは栄

養塩と植物プランクトンから成るが，前章の最小NPモデルにおける植物プランクト

ンの流入率と自然死亡率を0とし，動物プランクトンによる植物プランクトン捕食効

果を表すHolling　II型の非動的（non－dynamical）項を残している．水面における植物プラ

ンクトンの分布パターンは潮流拡散などの物理学的要因と成長，栄養塩摂取，動物

プランクトンによる捕食などの生物学的要因との相互作用により決定される．本モデ

ルによれば，栄養塩の流入が増えるにつれて，システムの挙動は植物プランクトンの

完全な消滅からフィラメント状パターン（本論文では細く引き伸ばされた条状構造の

patchinessパターンを特にフィラメント状パターンと呼ぶ），　patchinessパターンの生成

へと移行し，最終的に均一な分布へと至る．こうした規則的な生成パターンの変遷は

湖沼や海洋などの水圏生態系において，植物プランクトンの分布パターンが富栄養化

レベルを評価する指標として機能する可能性を示唆している．また，この章では分子

運動論的な拡散と対流による拡散がpatchinessパターンに与える影響についても考察

する．そして，小規模な池や貯水池から湖，海洋へと水域が拡大するにつれて，潮流

や渦流などによって運ばれる拡散のほうが，分子運動論的な拡散よりもより顕著にパ

ターン形成に影響を与えることが示される．

3－1．はじめに

　生態系を含む複雑系は非線形性に起因する様々な不規則的現象を起こすことが知られてい

る．そのような現象の中に多重安定状態の出現とそれらの状態間での急激な遷移（catastrophic

shift），　patchinessや時空間カオスのような様々なタイプのパターン生成などがある．とりわけ

拡散と対流，または両者の合併効果によるパターン形成は広範囲に研究されており，現代の自

然科学における魅力的な1分野をなしている．たとえば，プランクトン特有の分布パターンで

あるpatchinessはこれまで数理生態学のモデリングにおいて中心的な研究対象になってきた

（Abraham　1998；Petrovskii　and　Malchow　1999；Medvinsky　et　al．2001；Medvinsky　et　al．2002）．

　反応・拡散方程式もしくは反応・対流・拡散方程式はパターン形成の研究において極めて有

用な道具である．これらの偏微分方程式によって渦巻き（spira1），迷路（labyrinth），帯（band），

patchinessといった様々な空間パターンを描くことができ，これらはプランクトン（Abraham

1998；Medvinsky　et　aL　2002），または植生（von　Hardenberg　et　al．2001；Rietkerk　et　al．2002）などの分

布状況を反映していると考えられる．

　Turing（1952）による歴史的な研究以来，反応・拡散方程式を用いてパターン形成に関する膨

大な数の研究が行なわれてきた．しかし，Turingパターンが生成する前提は構成要素間の異な

る拡散係数で，すなわちactivatorの拡散係数はinhibitorのそれよりも小さくなければならない．

さらに，一度，形成されたTuringパターンの分布は静的で，空間的に固定される．水圏生態系

においてパターンの移動はごく一般的な現象であり，以上のような制約はTuring流のアプロー

チを水圏生態系におけるパターン形成に適用することを困難にしている（Manin　2003）．
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図3－1．津久井湖（a），黒海（b），北大西洋（c）における植物プランクトンによるpatchiness．

（a）は2006年9月に撮影．（b）と（c）の衛星写真はNASA　Goddard　Space　Flight　Centerの提

供による．
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　patchinessは植物プランクトンが大量発生したときに出現する不均一な空間分布で，図3－1の

ように大きな湖や海洋など，異なる大きさの水域で観測される．とりわけ引き伸ばされて湾曲

したpatchinessパターンに特有な渦巻き構造は内海，外海のような広大な水域において頻繁に

観察される（図3－1（b），（c））．実際，この種のパターンは数㎞から数100㎞におよぶ領域に出

現し，その範囲では垂直方向の循環よりも水平方向の混合や撹拝のほうが重要な役割を果たす

ことが知られている（Martin　2003）．

　すでに述べたように，反応・拡散方程式もしくは反応・対流・拡散方程式によってpatchiness

の形成過程をシミュレーションする研究は数多く存在するが（Abraham　1998；Medvinsky　et　al．

2002），これらは何をこの現象の主要な原因と見なすかによって，主に2つのグループに分類さ

れる．一方のグループは非線形的な成長や植物，動物プランクトン間の捕食相互作用といった

生物学的要因に焦点を当てる（Medvinsky　et　al．2002）．それと対照的に，もう一方のグループは

潮流や渦流，それらによって引き起こされる撹拝といった物理学的要因を強調する（Abraham

1998）．

　第1の生物学的な要因を重視するグループを代表する研究としてはMedvinsky　et　al．（2002）に

よるものを挙げることができる．彼らは拡散係数が等しい植物プランクトン，動物プランクト

ンから成る2成分モデル（Schefferモデル）を用い，　Tu血gとは異なる道筋でも不均一なパターン

形成に至ることを明らかにした．潮流や渦流のような物理的要因を全く無視しているにもかか

わらず，彼らは通常の渦巻きから発展するpatchinessによく似た不規則パターンの再現に成功

している．彼らのシミュレーションによれば，初期の渦巻きパターンはある段階に達すると中

心付近から崩壊し始め，最終的に領域全体が時空間カオスによって埋め尽くされる．彼らは成

長，捕食，被食などの生物学的要因こそプランクトンpatchinessの出現において本質的な役割

を果たすと主張している（Medvinsky　et　a1．2002）．

　patchiness形成の主要な原因は物理学的な要因にあると考える第2のグループには数多くの

研究が含まれる（Abraham　1998；Neufeld　et　al．2002；Tzella　and　Haynes　2007）．それらのほとんどは

栄養塩またはその代替物，植物プランクトン，動物プランクトンから成る3成分モデルを採用

しており，たとえば，Abraham（1998）のモデルでは環境収容力（carrying　capacity），植物プランク

トンと動物プランクトンの個体数の3つが状態変数である．通常，環境収容力はパラメータと

して用いられるが，彼のモデルでは制限栄養塩の効果を表す変数と見なされている．このモデ

ルには動物プランクトンの成熟に要する時間（maturation　time）が遅延効果として組み込まれて

おり，これが動物プランクトンの分布に特徴的な微細構造の出現を可能にするとされる．対照

的に植物プランクトンの分布はそのような微細構造を示さないが，それは植物プランクトンが

動物プランクトンとは異なって急速に成長するからである．彼は渦流を再現するのに

seeded－eddyモデル（Dyke　and　Robertson　1985）を採用している．

　以上とは別にpatchiness形成を可能にする最も単純な数学的表現，すなわち最小数理モデル

の追及という興味深いテーマもある．一般的に代数学的に単純な数理モデルは力学系の基本的

な挙動を調べるのに適している（Scheffer・1991）．持続的なパターン形成には減衰しない振動が不

可欠であることを考えれば，最小モデルはその常微分方程式による表現形式において，リミッ

トサイクルのような定常的振動を起こしている必要がある．そして，この振動現象を起こすに

は2変数で十分であることが知られている．

　第1章，第2章で述べたように，Scheffer（1991）は植物プランクトンの10gistic型成長と捕食

・被食関係のHolling　II型関数応答を仮定した植物プランクトン，動物プランクトンによる最小

2変数モデルを提示しているご魚による動物プランクトンの捕食を考慮しなければ，このモデ
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ルは典型的な植物プランクトン，動物プランクトンによるリミットサイクル周期振動を発生す

る．さらにHolling　III型の関数応答を示す非動的（non－dynamica1）な魚による動物プランクトン捕

食項を追加すると，Schefferによる2成分モデルは双安定的な振る舞いも示すようになる．

　Shefferモデルをパターン形成に適用する最初の試みがPetrovskii　and　Malchow（1999）によっ

て1次元反応・拡散方程式を用いて行なわれた．これは等しい拡散係数を持つ反応・拡散系に

おいてもカオス的パターン形成が可能であることを示すはじめての研究であり，この中で彼ら

は初期分布において不安定固定点における値が含まれていることの重要性を強調している．こ

の条件さえ満たせば，パターン形成プロセスは両成分の初期分布に本質的な影響を受けないと

いうことも証明された．その後，S・chefferモデルによるパターン形成の研究は2次元モデルに

拡張され，前掲のMedvinsky　et　al．（2002）を含む数多くの後続研究を生み出している．

　Rietkerk　et　al．（2004）は乾燥地域の生態系における植生の分布パターンにおいて，水や栄養分

の増減につれて自己組織化（self－organized）されたpatchinessが規則的な順番で出現すると予想し

た．彼らの研究によれば，たとえば，降水量の減少にともなって植生パターンは均一な被覆

（homogeneous　cover），溝が穿たれたような分布（gap），迷路状分布（labyrinth）または帯状分布

（stripe），点状分布（spot）という順で変遷していく．同様な分布パターンの遷移が水圏生態系にお

けるプランクトンの分布においても見られるのではないかと期待される．

　一般にpatchinessとは植物プランクトンや動物プランクトンが示す不均一な分布のことで，

図3－1に湖沼におけるpatchinessと海洋におけるpatchinessが示されている．不均一に分布して

いる点では共通であるが，狭い湖沼でのpatchinessパターン（図3－1（a））と広大な海洋での

patchinessパターン（図3－1（b），（c））との間には微妙な違いがあるように見える．いわゆる

patchinessと呼ばれるような捻じ曲げられて渦巻いた構造は海洋におけるpatchinessパターンに

顕著に見られる．こうしたpatchinessパターン特有の構造は潮流による引き伸ばしと渦流によ

る撹拝が合体した効果によると考えられる．

　それに対し，湖沼におけるpatchinessパターンには渦巻いた構造はほとんど確認できない．

パターン全体がぼやけており，潮流や渦流によって変形された痕跡は見当たらない．静寂な湖

面上を植物プランクトンが自然に拡散したという印象を受ける．この違いを明らかにすること

も本章の目的の1つである．

　本モデルは栄養塩の流入レベルが一定の範囲において，様々なタイプのパターンを生成す

る．しかしながら，さらなる環境負荷の増大によってシステムは定常状態への収束に回帰し，

再び均一分布を示すようになる．これらの事実は本モデルの採用が富栄養i化の逆説（paradox　of

enrichment）を回避しながらpatchinessパターンの成因を明らかにする有力な方法の1つである

ことを示唆している．

3－2．第3章の目的

　結局のところ，本章の目的を次の3点に要約することができる．

（1）前章の最小NPモデルを2次元の反応・対流・拡散方程式に拡張し，図3－1のようなpatchiness

　パターンを模倣，再現する．このとき，パラメータ値はリミットサイクルを生成する範囲か

　ら選ぶ．したがって，本章で描くパターンは恒久的なものであり，前章の図2－11，図2－12

　のような過渡的パターンとは本質的に異なるということを改めて強調しておく．

（2）富栄養化の進行など，環境要因の変化が引き起こすと思われる植物プランクトン分布パタ

　ーンの変遷を予測する．

（3）湖沼におけるpatchinessと海洋におけるpatchinessの形態的な違いを明らかにする．
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　前章では植物プランクトンについて，流入項と動物プランクトンの捕食以外による減少項を

含むモデルを採用した．これは前章の主要テーマが双安定性であり，自然なS字カーブの分岐

図を描くためにはどうしてもこれらの項を必要としたからである．しかし，本章の主要テーマ

は恒久的なpatchinessパターンの生成，すなわちリミットサイクル状態にある系に対流項や拡

散項を作用させることである．それが可能な最小モデルを追求するという目標に沿って，本章

の最小NPモデルでは流入項と減少項が取り外されている．

3－3．数理モデル

3－3－1．平均値モデル

　本章の研究も常微分方程式によって表される，いわゆる平均値モデル（mean－field　mode1）から

出発する．このとき2成分モデルは次のように記述される．

dN　　　　　　　IV

活1βμHN＋NP－mパ　　　　　　　　　　　　　　　（3’1）

dP　　　　N　　　　　　　　　　　P
万＝μHN＋NP－fpzzl＋P・　　　　　　　　　（3”2）
上述したように，これは第2章で提示した最小NPモデル（2－1）一（2－2）において，植物プランクト

ンの流入率1Pと植物プランクトンの死亡率卿を0と置いたものである．したがって，植物プ

ランクトンの増加は栄養塩の摂取だけによって，また減少は動物プランクトンの捕食だけによ

って起こると仮定したモデルということになる．こうしても双安定性，リミットサイクル振動

など，最小NPモデル（2－1）一（2－2）において観察されたすべての種類の挙動を再現することができ

る．本論文では数理モデル（3－1）一（3－2）も同様に最小NPモデルと呼ぶことにする．

　変数，パラメータの意味は第2章のときと同じであるが，繰り返すと，2つの変数NとPは

それぞれ栄養塩濃度と植物プランクトン濃度を表し，ともに実時間Tの関数である．パラメー

タに関しては，ムが環境からの栄養塩流入率，μが植物プランクトンの最大成長率，kが植物プ

ランクトン内の栄養塩含有率，MNが栄養塩のシステムからの除去率，　fpが動物プランクトンに

よる植物プランクトンの最大捕食率，そしてHNとHpがそれぞれ栄養塩と植物プランクトンに

関する半飽和定数を表す．本モデルで仮定されたパラメータ値は表3－1に示した通りである．

表3－1．数理モデル（3－1）一（3－2）において想定されるパラメータ値．

パラメータ意味 値　　単位 参照値

k

品
MN
μ

Hp

栄養塩の流入率

植物プランクトンの栄養塩含有率　　　　0．4mmol／g
栄養塩濃度に対する半飽和定数　　　　　　　　O．2　mmol／m2

栄養塩の除去率　　　　　　　　　　　　　　　0．015day1

植物プランクトンの最大成長率　　　　　　　　05　day1

動物プランクトンの植物プランクトン最大捕食率1．8　g・nr2・day’1

植物プランクトン濃度に対する半飽和定数　　　4．O　g／m2

O－O．2　mmol・㎡2・day　1表2・，1

表2－1

表2－1

表2－1

表2－1

表2－1

表2－1

この章では深さを考慮しない2次元の反応・対流・拡散方程式を想定しているために，

栄麹灘Nと植物プランクトン瀧Pの単位をそれぞれ㎜01／m2，g／m2としている．
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3－3－2．無次元化

　次いでパラメータの数を減らすために，前章と同様の無次元化された変数を導入する．

　　tτ＝一，A「　＝　HN　n，　P　＝　HpP・
　　μ

そして，次のような無次元化されたパラメータで置き換える．

膓一ﾊ・a一警魂÷fp一毒・

その結果，以下のような単純化された表式を得ることができる．

dn　　　　　η
万＝i・一α㌃ρ一埠・

筈一〒≒ρ咋吉・

（3－3）

（3－4）

（3－5）

（3－6）

新たに導入された無次元変数ηとpは栄養塩濃度，植物プランクトン濃度を，もうユつの無次

元変数tは時間を表す。無次元パラメータの値を表3－2に掲載するが，これらはすべて表3－1

の値から換算されたものである．

表3－2．数理モデル（3－5）一（3－6）および（3－7）一（3－9）において使用される無次元パラメータ値．

パラメータ変換式または意味 値

in

a

Mn
fp

d

Vmax

L

＝＝
撃磨Eμ一1・珊1　　　　　　　　　　　　　　　　　　0．9（0．0－2．0）

＝k・品・砺1　　　　　　　　　8．0

＝mN・
ot’1@　　　　　　　　　0．03

＝fp・Pt－1・Hp’1　　　　　　　　　　　　　　　　　0．9

拡散係数　　　　　　　　　　0．04（0．04－1．0）

最大潮流速度　　　　　　　　　0．3

正方形領域の1辺の長さの半分100

数理モデル（3－5）一（3－6）および（3－7）一（3・・9）において使用されるこれらの無次元パラメータ

の値は表3－1の値から導出された．ただし，栄養塩の流入率i，1と拡散係数dの値は制

御パラメータとして変更される．

3－3－3．速度場

　潮流や渦流による撹拝は水圏生態系におけるpatchinessパターン生成において，決定的な役

割を果たす因子と考えることができる．本モデルではseeded－eddyモデルを参照しながら作成

した2次元流の速度場を用いる（Dyke　and　Robertson　1985；Abraham　1998）．この速度場において，

流れ関数（stream　fUnction）q，および流体速度vは次のように記述される．

u・（x・・y）＝匇垂秩iγ⇒隅一1㎝一いニ⑭一C袈｝（3－7）

速度場は100個の渦流からなり，半分は時計回りに，残りの半分は反時計回りに回転する．本

モデルにおいて，各渦流の中心（JXi，γ∫）は領域内にランダムに分布している．単純化するために，

渦流サイズの変動は考慮せず，すべての渦流は一定の半径roであるとしている．しかし，渦流

サイズの変動的な確率分布を考慮した場合と比較しても，最終的なpatchinessパターンの外見

に本質的な違いは見られないことが確認されている．スケール定数∫は渦流速度の最大値Vm、、
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を調節するために導入されたものである．

　本モデルのシミュレーションは正方形の領域内で行なわれる．正方形の1辺の長さの半分を

Lで表すと，無次元サイズの領域は200×200（L・＝100）の正方形，渦流の半径はro・・10，最大速度

はVmax・O．3である．図3－2に本モデルで使用される速度場vを示す．この速度場は定常的で，

時間経過につれて変化することはない．

100

〉、0

一100
　　　　　　　　　一100　　　　　　　0　　　　　　　100

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　x

図3－2．渦流の撹持による速度場．この速度場は半径ro＝10の渦流100個の重ね合わせ

によって構成されている．領域は1辺の長さが200（その半分の長さがL　・100）の正方

形で，流れの最大速度はVm、xrO．3になる．この速度場も周期的境界条件を満たす．

3－3－4．反応・対流・拡散方程式

　今回，提示するモデルは反応・対流・拡散方程式として次のように記される．

誓一dV2n・一▽・（v12）＋i。　一一　a　TI（1；tTP－M。np

新咋▽・（vp）＋☆ρ一ろ☆・

2つのラプラス演算子は次のような微分演算を表す．

（3－8）

（3－9）

▽一k認ピ÷診
新しい2つの無次元変数xとγは位置を表す座標である．また，無次元パラメータdは拡散係

数であるが，この値は図3－8のシミュレーションでは制御パラメータとして変化させる．本モ

デルでは両成分の水平方向拡散係数は等しいと仮定している．

3－3－5．初期条件と境界条件

　偏微分方程式系最小NPモデル（3－7）一（3－9）のシミュレーションにおいて，2つの成分nとpの

初期条件は次式によって与えられる．
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n（x・・y・・）…nl⊂1＋づ9　　　　　　　　　　　　（3－1・）

P（x・y・・）－Pl〔1＋sinf・｝　　　　　　　　　　　　（3－11）

ここでnlとp1は不安定固定点Fl（後ほど説明する）におけるそれぞれの値を表す．（3－10）一（3－11）

式によれば，］2とpの値の分布はそれらの1次微分とともに境界において連続になる．さらに

両成分の分布勾配は互いに垂直に交差する．この初期条件において，初期分布の全体的な配置

にいかなる対称性も存在しない点が重要である．（3－10）一（3－11）式はそのような条件を満たす最も

単純な分布と考えられる．これらの初期条件は周期的境界条件とともに用いられる．

　実際のところ，patchinessパターン形成は初期条件とほとんど無関係に進行することが示され

る．しかし，不安定固定点Flの値を含むという条件だけは満たされなければならない．なぜな

ら，その点はパターン形成の種子の役割を果たすからである（Petrovskii　and　Malchow　1999）．

3－4．結果

3－4－1．分岐図

　偏微分方程式系（3－7）一（3－9）によるパターン形成の前に，対応する常微分方程式系最小NPモデ

ル（3－5）一（3－6）を詳しく調べておく必要がある．図3－3は栄養塩流入率らを横軸とする栄養塩濃度

n（a）および植物プランクトン濃度p（b）の分岐図で，どちらの分岐図も2つの分枝からなる．第

1の直線の分枝では栄養塩だけが存在し，ND（nutrient－dominated）分枝と名づける．この分枝上

では植物プランクトンは生き残ることができず，栄養塩のみがinに比例して増加する．動物プ

ランクトンによる最大捕食率がfp＜1のとき，　ND分枝には安定状態から不安定状態へ移行する

臨界点，いわゆるtranscritica1点が存在し，その値i‘cは次式から求めることができる．

埠完・ （3－12）

栄養塩流入率がin≦itcの範囲で平衡状態は安定，　in＞itcの範囲で不安定になる．パラメータの値が

表3－2で与えられるとき，it。　・O．27を得る．

　一方，第2の曲線の分枝はPD（phytoplankton－dominated）分枝と名づけ，ここでは栄養塩と植

物プランクトンが共存する（n＞0，ρ＞0）．この分枝は臨界点it，においてND分枝に連結している．

PD分枝上には収束とリミットサイクルを画する2つのHopf分岐点i，，oとi。1が存在する．そし

て，システムは中間の範囲i。0＜in＜i。1でリミットサイクル振動を起こし，　itc＜匡。≦i，，Oまたはin≧i。1の

範囲で平衡状態に収束する．表3－2のパラメータ値のとき，2つHopf分岐点の位置はi。o　・O．495

およびi。1＝1．247となる．

　第2章でも指摘したが，兎≧1のとき，（3－12）式から明らかなようにitcの値は＋の範囲に存在

せず，ND分枝上の植物プランクトンが消滅した状態（P＝O）は常に安定になる．
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20．0

10．0

0．0
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図3－3．数理モデル（3－5）一（3－6）の分岐図．これらは栄養塩流入率inに対する栄養塩濃度

n（a）と植物プランクトン濃度p（b）の分岐図で，実線は安定なアトラクタ，破線は不安

定なサドルまたはリペラ，黒の領域はリミットサイクルを表す．それぞれの分岐図は

2本の分枝からなる．第1の直線の分枝はND（nunient－dominated）分枝と名づけられ，

ここでは植物プランクトンは存在することができず，nだけがinに比例して増加する．

it。・　・O．27はtranscritical点と呼ばれる臨界点を表し，　ND分枝上での安定状態はin≦itcの

範囲に限定される．もう1本の曲線の分枝はPD（phytoplankton－dominated）分枝と呼ば

れ，ここでは栄養塩，植物プランクトンとも存在することができる．この分枝上には

2つのHopf分岐点i。o・・O．495とi。1＝1．247が存在し，それらの中間領域でシステムはリ

ミットサイクル振動を起こす．PD分枝はi。　・itcにおいて，　ND分枝に連結している．

結果的にシステムはin≦i。Oの範囲で安定なNDまたはPD状態への収束，　i。O＜in＜i。1の範

囲でリミットサイクル振動，iBi。1の範囲で安定なPD状態への収束となる．

3－4－2．安定性解析

　表3－2のパラメータにおける最小NPモデル（3－5）一（3－6）の安定性が表3－3に示されている．こ

の系は両成分nとpがとも0または＋という条件下（n≧0，p≧0）で2つの固定点を生成する．そ

のうちND分枝上のものをFo，　PD分枝上のものをFlと記載するが，両方の固定点とも不安定

である．図3－4（a）にはFlの回りを回転するリミットサイクル軌道が示されており，もう1つの

図3－4（b）から両方の固定点FoとF1の位置を確認することができる．なお，この章のFlは第2

章ではFlではなく，　F2と記載されていたものに対応している．
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　図3－5から栄養塩の流入率i，，および動物プランクトンによる最大捕食率fnの変化に依存して，

システムは異なった挙動を示すことが理解できる．システムの挙動は以下のように6つのカテ

ゴリに分類される（表3－4参照）．（i）安定なND状態Foへの収束（青の領域），（ii）安定なPD状態

Flへの収束（緑の領域），（iii）不安定なPD状態Flの周囲でのリミットサイクル振動（赤の領域），

（iv）（i）と（ii）との双安定（紫の領域），（V）（i）と（iii）との双安定（水色の領域），（vi）発散（図示されてい

ない）．特に（iv）と（v）の場合には，実在の範囲内（n≧o，　p≧o）にもう1つの不安定な固定点F2が生

成する．これは前章の図2－6の場合に他ならないが，ここでもF1とF2の意味が逆転し，この章

のF】とF2はそれぞれ前章のF2とFlに対応している．

　ところで，先の図3－3（b）は0．495＜i，、＜1．247の範囲におけるリミットサイクル振動を強調した

植物プランクトン濃度pの分岐図であるが，リミットサイクルの振幅はi．＝O．9付近で最大値を

示している．図3－3（b）は図3－5のfp＝0．9における断面図と考えることができる．

表3－3．数理モデル（3－5）一（3－6）における安定性解析，

（tl，P） 固有値　　安定性固定点状態

Fo（30．0，　O．0）　O．068，　－O．03不安定サドルND

F1（4．07，0．121）O．Ol±O．156i不安定リペラPD

数理モデル（3－5）一（3－6）は栄養塩濃度nと植物プランクトン濃度pを2つの変数とする

が，表3－2に与えられた条件下で現実的な範囲（tl≧0，　p≧0）に2つの不安定固定点を生

成する．これらはサドルFoとリペラF1である．サドルFoにおいてp＝0であることを

考慮して，この固定点をND（nutrient－dominated）状態，もう1つのリペラFlをPD

（phytoplankton－dominated）状態と命名する．前章とはF1の性格が異なることに注意．

0．4

亀

O．2

06
5．0

0．4

q

0．2

　　10．oo6
n 20．0　　　　　　40．O

　　　　n

図3－4．数理モデル（3－5）一（3－6）におけるリミットサイクルと固定点．状態変数は位相平

面上の青の領域では右上方向に，緑の領域では左上方向に，赤の領域では左下方向に，

黄色の領域では右下方向にそれぞれ移動する．表3－2で与えられた条件下では、シス

テムは2つの不安定な固定点，すなわちND分枝上のFoとPD分枝上のFlを生成する．

（a）にはFlの周囲を回るリミットサイクルが，（b）には両方の固定点FoとF1が明示され

ている．
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1．0

0．8

0 1．2 ’　　2．41n

図3－5．数理モデル（3－5）一（3－6）における異なる挙動に対応するパラメータ領域．システ

ムはパラメータの値に応じて，本文に記した6種類の異なる挙動を示し，この図には

これらのうちの5つの領域が表示されている（表34参照）．黒い記号「x」は表3－2に与

えられたパラメータの値を示す．

表3－4．数理モデル（3－5）一（3－6）の挙動．

挙動 固定点 図3－5との対応

　　　Foへの収束　　　　　　　　　　　Fo（安定），　Ft（不安定）　（i）青

単安定FIへの収束　　　　　　　　　　　　Fo（不安定），　FI（安定）　（ii）緑

　　　Flの回りでのリミットサイクル振動Fo（不安定），　Fl（不安定）（iii）赤

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Fo（安定），　Fl（安定），
　　　Foへの収束とF】への収束
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　F2（不安定）
双安定
　　　Foへの収束と　　　　　　　　　Fo（安定），　F｜（不安定），

　　　FEの回りでのリミットサイクル振動Fコ（不安定）

（iv）紫

（v）水色

発散 Fo（不安定） （vi）なし

FoはND状態，　FtはPD状態を表す．前章とはF1とF2が逆転している．

34－3．空間パターン

　反応・対流・拡散方程式（3－7）一（3－9）による時空間的パターン生成を示したのが図3－6，図3－7，

図3－8である．図3－6は植物プランクトン濃度ρの空間分布が時間変化する様子を表している．

（b）と（f）の間に見られる明らかな類似性はリミットサイクル振動の周期に従って，空間分布も約

45単位時間の周期で変動することを示している．

　さらに図3－7ではpの空間分布の栄養塩流入率i，，に対する依存性が時刻F180において調べ

られている．均等分布も含めて，いろいろなタイプの空間パターンがi，1＞0．495の領域で観察さ

れる．特に引き伸ばされて湾曲した（d）に見られるような模様は黒海と北大西洋の衛星写真（図

3－1（b）、（c））に見られるプランクトンによる現実のpatcl血essパターンをよく模倣しているよう

に見える，
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図3－6．数理モデル（3－7）一（3－9）による植物プランクトン濃度分布の時間変化．栄養塩濃

度ηと植物プランクトン濃度ρの初期分布は（3－10）式と（3－11）式によって与えられる．

さらに周期的境界条件が課せられる．（a）FO，（b）F135，（c）F144，（d）F156，（e）F168，

（f）F180．
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図3－7．数理モデル（3－7）一（3－9）による植物プランクトン濃度分布の栄養塩流入率に対す

る依存性．栄養塩濃度〃と植物プランクトン濃度pに関する初期条件と境界条件は図

3－6と同様．t＝180．（a）i。＝K）．2，（b）i。＝O．5，（c）i。＝O．7，（d）i．＝＝O．9（図3－6（f）と同じ），（e）i。＝1．25，

（f）i，T＝1．6．
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　一方，数理モデル（3－7）一（3－9）による時空間的パターンの拡散係数dに対する依存性を時刻

ド180において示したのが図3－8である．拡散係数は（a）d＝1．0，（b）d＝O．25，（c）d＝O．04で，（a）か

ら順に値を小さく設定している．（a）ではぼやけていた輪郭が次第に鮮明になり，（c）では鮮明な

渦巻き構造が観察されるようになる．図3－8（c）は先の図3－6（f），図3－7（d）と全く同じ図である．
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図3－8．数理モデル（3－7）一（3－9）による植物プランクトン濃度分布の拡散係数に対する依

存性．栄養塩濃度nと植物プランクトン濃度pに関する初期条件と境界条件は図3－6，

図3－7と同様．FI80．（a）d＝LO，（b）d＝O．25，（c）d＝O．04（図3－6（f）と同じ）．

3－5．考察

3－5－1．拡散（diffusion）と対流（advection）

　一般に2種類の拡散が存在する．分子運動論的な拡散と対流による拡散である．まず分子運

動論的な拡散とはいわゆる熱力学の第2法則に由来し，不均一を解消して一様になろうとする

自然界に普遍的に見られる傾向を表すと考えられる，したがって，このタイプの拡散は物理的

な水の動きがなくても起こり得る．それに対し，対流による拡散とは潮流や渦流といった物理

的な水の動きに乗った受動的な運動である．したがって，こちらの拡散は完全に静寂な水面ま

たは水中では決して起こらない．前者の分子運動論的な意味での拡散は具体的に（3－8）一（3－9）式の

2次微分を含む右辺第1項によって表現されており，本論文ではこの項を拡散項と呼ぶ．一方，

（3－8）一（3－9）式の1次微分を含む右辺第2項は後者の対流による拡散を表しており，この項は対流

項と呼ばれる．なお，拡散項と対流項による分布の時間変化については付録A－1で具体的に解

析している．

　現実の自然環境における栄養塩や植物プランクトンの拡散にはこれら2つの現象が関与して

いると考えられる．しかし、海洋などにおけるパターン形成において重要なのは前者の拡散で

はなく，後者の対流による拡散である．したがって，（3－8）一（3－9）式におけるdは拡散係数と呼ば

れてはいるものの真の拡散を表していない．

　コンピュータシミュレーションにおける技術的な観点から見ると，係数dをともなった拡散

項はパターンを滑らかにするsmoothing効果のために必要とされる場合が多い．本章では

200×200の正方形領域を180xl80個のセルに分割してシミュレーションを実行しているが，拡

散項がないと，時として隣接するセル間の値の差が極端に大きくなり，シミュレーションの続

行が不可能になるという状況に陥る．これを避けるためにルンゲ＝クッタ法の時間刻みを短く

したり，領域の分割を細かくしてセルのサイズを小さくしたりすれば，その分だけ描画に時間

がかかってしまう．パラメータdはこうした状況を避けるためのsmoothing因子と考えること

ができる．
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3－5－2．再び，富栄養化の逆説は回避できるか

　栄養塩の流入は水圏生態系の富栄養化を促進する決定的な外的因子である．したがって，栄

養塩の負荷レベルと「水の華」発生時におけるプランクトン分布パターンとの関連が分かれば，

水圏生態系の劣化度を診断する上での重要な指標になる．空間分布の不均一性を無視した常微

分方程式系の平均値モデルからでも，ある程度まで「水の華」状態への移行過程を予測できる．

図3－3（b）の分岐図は栄養塩流入の増加にともなって，植物プランクトン濃度pが消滅からリミ

ットサイクル振動を経て，振動なしの大量発生へ移行していくことを示している．リミットサ

イクルを起こす領域内（O．495＜in＜1．247）では富栄養化の進行とともに振幅が増減し，　i。　・O．9付近

で最大値を示す．さらに大量発生領域（f，≧1．247）に進むと，栄養塩流入の増加につれてpの値は

ますます急速に増大する．

　第2章の最小NPモデル（2－1）一（2－2）または（2－5）一（2－6）と同様，本章の最小NPモデル（3－5）一（3－6）

が富栄養化の逆説を示さないということも容易に確認することができる．図3－5（b）に示された

ように，本モデルで発生するリミットサイクル振動は栄養塩流入量の限られた範囲
（0．495＜inく1247）に限定され，さらに流入量が増加すると，システムは安定な平衡状態への収束

に回帰する．栄養塩流入量の増加が環境収容力の増加と等価であることを考えれば，本章の最

小NPモデルにおいて，富栄養化は逆説をもたらさないと結論することができるだろう．

3－5－3．分布パターンの時間変化

　図3－6は植物プランクトン空間分布の時間変化を表している．（b）に見られるように，渦巻き

構造を有する典型的なpatchinessの形成は遅くとも135単位時間（実時間で270日）までに完了す

る．こうしたpatchinessパターンの特徴は潮流による引き伸ばしと渦流による撹拝が重なった

効果によって生じると考えられる．パターンは決して初期条件によって誘発されたものではな

いという点は強調される必要がある．初期条件はいかなる方向にも対称性を持たないという条

件だけで選ばれており，（3・・10）一（3－11）式はこうした条件を満たし，かつ周期的境界条件とも符合

する最も単純な分布であると考えられる．

　植物プランクトン分布の時間変化に見られる特徴はその周期性である．（b）と（f）の2つの図か

ら明らかなように，類似したパターンが周期的に繰り返して再現し，決して均一分布に減衰す

ることはない．その周期は約45単位時間（実時間で90日）で，この値はリミットサイクル振動

の周期に一致すると考えられる．ただし，これは本章のシミュレーションが静的な速度場（図

3－2）のもとで行われているからであって，ランダムに変化する動的な速度場を採用するならば，

こうした周期性は現れないと思われる．

3－5－4．分布パターンの栄養塩流入率に対する依存性

　富栄養化レベルと植物プランクトン空間分布との相関は反応・対流・拡散方程式（3－7）一（3－9）

において栄養塩の流入率らを変化させることによって調べることができる．図3－7は異なるin

の値に対する時刻F180における分布パターンを表している．　i。　・O．2のとき，植物プランクト

ンの全面的な消滅を反映して，いかなるパターンも現れない（図3－7（a））．他方，i。　・1．6のとき，

「水の華」の大規模発生に対応して，大量の植物プランクトンが全面を覆いつくす（図3－7（f））．こ

れら2つの極端なケースは常微分方程式系の平均値モデルからも容易に推察される．

　より興味深いのはシステムがリミットサイクル振動を示す領域である．たとえば，iii＝＝O．5と

0．7の場合はフィラメント状のパターンが現れるが（図3－7（b），（c）），これらのパターンは局所的

に集中し，かつ細長く引き伸ばされた構造に特徴がある．一方，i。　・O．9の場合には典型的な
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patchinessと思われるパターンが見られ，引き伸ばされて湾曲したパターンが領域全面に広がっ

ている（図3－7（d））．この種のpatchinessパターンはi，1の増加とともに次第にぼやけていき（図3－7

（e）），ついには一様な均一分布に至る（図3－7（f））．

　植物プランクトンの発生は栄養塩の流入だけでなく，動物プランクトンの捕食によってもコ

ントロールされる．この場合，動物プランクトンの植物プランクトンに対する最大捕食率fpが

制御パラメータになり，fpの減少はi，tの増加に相当する．結果は示されてないが，図3－7と同

様な分布パターンの遷移系列を認めることができる．すなわち，fpの減少につれて，分布パタ

ーンはパターンなしからフィラメント状パターン，patchinessパターン，そして均一分布へと変

化する．

　Rietkerk　et　a1．（2004）によれば，乾燥地域の生態系において，水や栄養分のような希少資源の

利用可能な量を予測する植生パターンの遷移系列が存在する．そこでの植生パターンは資源の

減少にともなって，均一被覆の状態（homogeneous　cover）から溝が穿たれたような分布（gap），迷

路状分布（1abyrinth）または帯状分布（stripe），点状分布（spot），そして完全な裸地へと変化する．

本章でのシミュレーションもプランクトンの分布に関して同様な遷移系列が存在することを示

している．すなわち，栄養塩の減少にともなって，プランクトンの分布状況は均一被覆，

patchinessパターン，フィラメント状パターン，完全な消滅の順に変化する．このような結果は

プランクトンの分布パターンが水圏生態系における富栄養化レベルの指標になり得ることを示

唆している．

3－5－5．分布パターンの拡散係数に対する依存性

　図3－8は植物プランクトン濃度pの分布パターンが拡散係数4に依存する様子を調べている．

（3－7）一（3－9）のような無次元化された数理モデルの場合，拡散による速度は拡散係数の平方根によ

って見積もられるが，それによれば，それぞれの場合の速度は（a）VZi＝i．0，（b）V27　・O．5，（c）Vl7　・・O．2

となる．一方で本章のすべてのシミュレーションを通して，潮流撹拝速度の最大値は一定

Vm。x＝O．3に保たれる．したがって，図3－8（a）と（b）は分子運動論的な拡散が支配的な場合

（W＞Vm、x），図3－8（c）は潮流撹排などの対流による拡散が支配的な場合（・，lfil－＜Vmax）であると考え

ることができる．

　特に図3・・8の（a）と（c）を比較すると，2つの図はそれぞれ湖におけるpatchiness（図3－1（a））と海

洋におけるpatchiness（図3－1（b），（c））を再現しているように見える．海洋プランクトンの

patchinessパターンに特徴的な引き伸ばされて湾曲した構造は図3－8（a）ではなく，明らかに図

3－8（c）において再現されており，このことは海洋生態系におけるpatchinessの形成には潮流の運

搬による混合や撹件，すなわち対流による拡散が本質的な役割を果たすことを証明している．

　水面における植物プランクトンの分布は主に分子運動論的な拡散と対流による拡散のどち

らかによって決定されると考えられる．湖沼から海洋へと水域の規模が拡大するにつれて，対

流による拡散の寄与がより大きくなる．その結果，運搬による混合や撹枠が海洋におけるプラ

ンクトンpatchiness生成の主な要因になる．それと対照的に小規模，中規模の淡水湖の水面は

比較的，穏やかであり，植物プランクトンの分布は原則的に分子運動論的な拡散によって支配

される．分子運動論的な拡散が優勢になると，植物プランクトンの分布パター一ンは次第に輪郭

がぼやけてくると考えられる．
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3－5・・6．拡散係数の評価

　最後に現実世界の有次元の数値を用いて，本モデルから得られる拡散係数の値を評価してお

こう．対流による拡散が支配的な場合，つまり海洋における拡散係数の値Dは次式によって見

積もられると考えられる．

　　　つD＝，LtLガ・ （3－13）

およその近似として，正方形領域のサイズを200×200㎞2，植物プランクトンの最大成長率μ

を05day’1，そして拡散の固有スケールLDが最大渦流速度Vm、。で与えられると仮定する．する

とLD・O．3㎞となり，拡散係数Dは0．045㎞2／day，すなわち約5×103　cm2／secと見‡責もられる．

この値はO㎞bo（1971）がまとめた実測データ（5×102～2×106　cm2／sec）の範囲に含まれる．

3－6．第3章のまとめ

1）最小NPモデルに拡散項，対流項を付加した反応・対流・拡散方程式は富栄養化の逆説を回

　避しながら，水圏生態系における植物プランクトンpatc㎞essの特徴的なパターン形成を再

　現することができる．

2）このモデルによる時空間シミュレーションは栄養塩流入量の増加にともなう特徴的な空間

　パターンの遷移系列を示す．すなわち，植物プランクトンの空間分布はパターンなし（植物プ

　ランクトンの完全消滅）からフィラメント状パターン，patchinessパターンを経て，均一分布

　へと移行していく．こうしたシミュレーション結果は水圏生態系における富栄養化レベルが

　植物プランクトンの可視的な分布パターンによって推定され得ることを示唆している．

3）水面における植物プランクトンの空間分布は対流，拡散生物学的相互作用などの効果の組

　み合わせによって決定される．現実の世界には2種類の拡散が存在する．位置に関する2次

　の偏導関数によって表される分子運動論的な拡散と1次の偏導関数によって表される対流に

　よる拡散である．現実の自然環境において，栄養塩や植物プランクトンはこれら2つの方法

　で拡散する．湖沼生態系においては第1の分子運動論的な拡散効果が分布パターンを決定す

　る主要な要因になる．一方，内海や外海などの広大な海洋生態系では潮流，渦流などの物理

　的要因による運搬の効果，すなわち対流による第2の拡散がより重要な役割を果たす．

3－7．第3章の補遺

3・・7－1．分岐図の描き方

　本章の最小NPモデル（3－5）一（3－6）は第2章のモデルをより単純化したもので，その分岐図には

ND，　PDという2本の分枝がT字型に接続して存在する．分岐図を描くための栄養塩流入率∫，，

を含むnとpに関する連立方程式は次の通りである．

　　　ni・一α轣＜ﾏ獅η＝ぴ

㌃ρ一f・；．k＝o．

　まず（3－15）式から，直ちにp・Oは1つの解であることが分かる．これと（3－14）式から，

η＝〉，P＝o，

　Mn
これは分岐図のND分枝を表している．

　もう1本のPD分枝を描くために，まず（3・・15）式をpで割った

（344）

（3－15）

（3－16）
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一一一
≠O，

1＋n　1＋P

をpについて解く．

ρ一ち（n＋1LL

そして，これを（3－14）式に代入すると，

、　J7（f．　－1）＋fp
z・　＝α @1＋n　＋M・n・

を得る．これと（3－18）式により，PD分枝の方も描くことができる．

n
（3－17）

（3・・18）

（3－19）

3－7－2．固定点の求め方

　第2章のソース項がある場合と比べると，この章の最小NPモデルでははるかに簡単に固定

点を求めることができる．まずp・Oが1つの解であることは明らかなので，それよりND分枝

上の固定点Foは　　　　　　’

F・⊂討　　　　　　　　　　（3－2・）
であることが分かる．残り2つの固定点Fl，　F2はnに関する2次方程式

1、・＋af・　一一一　’・　”－a＋IZ！1・Ln＋耐Lぽ　　　　　　　　（3．21）

　　　　　m　　　　　　　　　　　m　　　　　　n　　　　　　　　　　　　　　　　　Il

および

ρ」こ＋fp－1，　　　　　　　　　　　　　　　　　（3．22）

から求めることができる．

3－7－3．固有値の求め方

　固有値は第2章のモデルでmp　・Oと置けば，同様に求めることができる．結果だけを記すと，

固有値方程式は

＿　ap　－．　m＿λ　　　＿坐
　（1＋〃）2　n　　　　　1＋n
　　　　　　　　　　　　　　　　　　＝0．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3－23）

　　　　P　　　⊥－fp－z
　　　（1＋n）2　　　1＋n　　　　　　　　　　　　　（1＋P）2

となる．
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第4章藍藻類の年周期異常発生と日周期垂直上下運動

第4章の概要　藍藻類の異常発生は異なる時間周期を持つ2つの現象によって特徴づ

けられる．1つは初夏の発生と秋季の終息という1年周期の現象，もう1つは昼間の

下降と夜間の上昇という1日周期の垂直上下運動である、本章では栄養塩と藍藻類か

らなる第2章の最小NPモデルを，水深を考慮した1次元の反応・対流・拡散方程式

に拡張し，2つの現象を単一のモデルによって説明する．このモデルでは栄養塩濃度

と藍藻類生物量の時間変化は次の5つの因子によって制御される．（i）光強度の年周期

変動，（ii）光強度の日周期変動，（iii）水温の年周期変動，（iv）水柱内の温度成層（thermal

stratification），（v）浮力制御メカニズム．藍藻類生物量の季節変動は主に（i），（iii），（iv）

の3つの因子によってコントロールされる．これらの中で光強度と水温の年変動は藍

藻類の最大成長率に直接影響を与え，さらに後者は夏季における温度躍層（themmocline）

の形成にも関与する．温度躍層は垂直方向の拡散を減少させ，栄養塩と藍藻類個体群

の表水層，深水層間での混合を妨げる．他方，残りの2つの因子（ii）と（v）は水柱内で藍

藻類の日周期垂直運動を引き起こす．このとき，垂直上下運動の鍵となるメカニズム

が空胞（gas－vesicle）の合成と錘（ballast）の形成による浮力コントロールで，これにより水

柱内での上昇と下降の速やかな逆転が可能になる．本章のモデルにおいて，これら5

つの項目に起因するメカニズムが1次元の反応・対流・拡散方程式に組み込まれてい

る．

4－1．はじめに

　ミクロキスティス（Microcystis）に代表される藍藻類は地球上の様々な湖沼生態系において見

出すことができる．このことが示すように藍藻類は最も繁殖に成功した生物に属すると言うこ

とができる．実際，この生物種は進化の歴史の中で様々な適応メカニズムを発展させてきた．

具体的に単体とコロニー状またはフィラメント状群体間の表現型可塑性（phenotypic　plasticity）

（Yang　et　a1．2006），　microcystinやanatoxinなどの毒素生成（Watanabe・et・al．1996），空胞（vesicle）によ

る浮きと炭水化物などの錘（ballast）によってコントロールされる垂直上下運動（Reynolds　et　al．

1987；Walsby　1994）などを挙げることができる．これらの適応メカニズムによって，藍藻類は極

限の環境条件にも生息できるようになり，その結果，淡水湖から海水が混じった汽水域まで，

様々な水圏を支配するようになったと考えられる．本章では光強度や水温などの外的因子と浮

きによるコントロールメカニズムなどの内的因子をともに考慮しながら，藍藻類が示す垂直上

下運動のシミュレーションを行う．

　Sigee（2005）によれば，ミクロキスティスのようなコロニー状藍藻類の年間ライフサイクルは

以下のようなものである．これらの藍藻類は不活性（vegetative）なコロニーの状態で越冬し，そ

の状態のまま，初夏になるまで水底の堆積物の中で過ごす．その後，日照量の増加に反応して，

いくつかのコロニーは水柱内に上昇し始める．このとき水底のコロニー状細胞が首尾よく水柱

に移動するためには，それ以前の段階で水が澄んでいて，湖底にまで光が届いているという条

件が必要になる．これによって空胞の合成が活性化すると考えられるからである．それ以外に

水温の上昇も休眠（dormant）細胞を活性化するきっかけになると考えられる．

　藍藻類の水柱への移動は夏季の異常発生をもたらすが，ここで重要な役割を果たすのが日周
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期の垂直上下運動である．藍藻類のような光合成を利用する微小生物にとって，日光が豊富な

表面付近の水層に留まることは必要不可欠な生存条件である（Reynolds　et　al．1987）．しかし，こ

れらの生物の生存は光だけでなく栄養塩にも依存し，その栄養塩は光の豊富な表水層では逆に

枯渇する傾向にある．したがって，十分な栄養塩を得るためには，表水層からそれが比較的，

豊富な中水層または深水層にまで下降する必要がある．藍藻類の浮きを使った垂直運動の能力

はこのように表水層，深水層の双方にアクセスするために獲得されたと考えることができる

（Brookes　and　Ganf　2001；Sigee　2005）．

　藍藻類の浮きによる垂直運動をコントロールするのは水柱内を交互に浮き沈みするメカニズ

ムである．これらの上下運動は細胞内の気体に満たされた空間，すなわち空胞を使うことによ

って成し遂げられる．藍藻類などの日周期垂直運動に関する報告は数多くあり，それらは夜間

の上昇と昼間の下降という一般的傾向を示している（Ibelings　et　al．1991；Sigee　2005）．したがっ

て，浮きによるコントロールのプロセスは1日以内での応答が可能なように光強度の変動に対

して敏感でなければならない．

　浮きによるコントロールメカニズムには2つの説明が考えられる．1つは空胞の量的コント

ロールに，もう1つは空胞外のプロセスに帰せられる（Reynolds　et　al、1987）．前者の説明によれ

ば，上昇と下降は空胞の合成と膨圧による破壊によって引き起こされる．しかし，tこの過程は

空胞の合成に1日以上かかることを考えると現実性に乏しい．空胞の合成は数日から数週間の

タイムスケールで生起する現象なので，日周期運動を起こすにはスピードが遅すぎるからであ

る（Reynolds　et　al．1987；Brookes　et　al．2000；Brookes　and　Ganf　2001）．さらに空胞は強度があり過ぎ

て，通常の膨圧では崩壊しないという報告もある（Walsby　1994）．これらの事情を考慮すると，

藍藻類の垂直上下運動において，空胞外で作動する後者のプロセスのほうが起きている可能性

が高い．空胞は細胞内のより質量の大きい含有物の重さを相殺し，その結果，垂直運動が可能

になるのである．

　藍藻類が行なう垂直上下運動のメカニズムは以下の通りである．光の豊富な表水層に長時間

留まると炭素固定が促進され，炭水化物のような光合成生成物が過剰に蓄積する．これらの炭

水化物はグリコーゲンの形で細胞内に蓄えられ，錘として機能するようになる．その結果藍

藻類の細胞は重くなり，下方へ沈み始める．対照的にグリコーゲンの減少は藍藻類の浮力を増

大させ，次の光合成過程のために光の豊富な表水層に戻ることを可能にする．このような錘に

よる浮力コントロールは数時間以内に完了することが知られている（Reynolds　et　al．1987）．っま

り，この方法により，上昇と下降の短時間における調整と逆転が可能になると考えられる

（lbelings　et　aL　1991）．

　夏季の異常発生が終わり，秋季になるとコロニー状藍藻類は水底に沈み，そこで翌年の初夏

まで生育し得る状態を保ちながら休眠する．以上がコロニー状藍藻類において観察される生活

スタイルの季節変化である．水柱には限られた期間だけ存在し，年間の大半は水底の堆積物中

において休眠状態で過ごすというのがこれらの藍藻類の生活スタイルに見られる特徴である

（Sigee　2005）．

　これまでの藻類異常発生の理論研究は2つの異なるグループに分類されるように思える．第

1のグループは植物プランクトン生物量の季節変動に焦点を当てる．たとえば，PROTECHは

Reynolds　et　al．（2001）によって提案された数理モデルで，湖または貯水池において，浮力コント

ロールを行なわない珪藻類（diatom）とそれを行なう藍藻類を含み，最大8種までの植物プランク

トンの年間個体数変動をシミュレーションすることができる．このモデルは春季の珪藻類異常

発生と夏季の藍藻類異常発生をともに再現することに成功している．
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近年，Hense　and　B　ecknann（2006）によって提案された6成分モデルでは，藍藻類が経過する不

活性細胞，異質細胞（heterocyst），休眠細胞（a㎞ete），活性細胞という4つの生活段階の年間推移

がシミュレーションされている．彼らの数理モデルは窒素，藍藻類，非浮上性の植物プランク

トン，廃棄物などの年変動を記述し，PROTECH同様，非浮上性の植物プランクトンおよび藍

藻類による春季と夏季の2つの典型的な異常発生現象を的確に再現している．

　一方，第2のグループは浮力コントロールのメカニズムに焦点を当てながら，藍藻類による

日周期垂直運動のモデル化を目指している．たとえば，Belov　and　Giles（1997）も藍藻類の日周期

個体群動態を研究対象としたが，外的環境を静かで栄養塩に満ちた等温の水柱とするような単

純化された条件を課している．その結果，彼らのモデルでは光強度に対する細胞密度の応答な

どが詳しく考察される一方で，光が唯一の外的制限因子であるとするような単純化も行なわれ

ており，実際の自然環境を必ずしも反映していない．彼らの研究のユニークな結論の1つは，

藍藻類は1日に2回，夜明けと夕刻に浮力が最大になるというものである．浮力メカニズムの

モデル化については，他にVisser　et　a1（1997），　Wallace・and・Hamilton（2000），　Howard（2001）などの

研究がある．

　これら先行する両グループの研究は藍藻類個体数の年変動または日変動のどちらかにのみ着

目し，2種類の周期的変動現象を包括的に扱うモデルは未だに提案されていない．したがって，

藍藻類の年変動，日変動をともに再現するという点において，本章のモデルは独自性があると

言うことができる．特に本研究の最大の特徴は錘の形成と減少の効果を統合した錘因子（ballast

factor）の導入で，それにより日周期の垂直上下運動を正確に再現することに成功している．

　この節の最後に，藍藻類の垂直分布を扱ったユニークな研究として，Yoshiyama　and　Nakaj　i　ma

（2002）による論文を挙げておく．彼らは温度躍層（thermocline）を境に完全混合層と不完全混合層

に2層分離した湖沼生態系に反応・対流・拡散方程式を適用し，次の2つのことを明らかにし

た．すなわち，水柱内の植物プランクトン分布における双安定性の存在，および表面最大パタ

ーン（surface－maximum　pattem）と表面下最大パターン（subsurface－maximum　pattern）との間での急

激な遷移現象（catastrophic　transition）の可能性である．ただし，彼らの論文では特に浮力メカニズ

ムは考慮されず，一定値の沈降速度を仮定している．

4・・2．第4章の目的

　本章の目的は次の2点にまとめることができる．

1）藍藻類の個体群動態における周期の異なる2つの現象，すなわち年周期の異常発生と消滅，

　および日周期の垂直運動を単一のモデルを用いて描写する．

2）特に日周期垂直運動の鍵となる浮力コントロールのメカニズムを的確にモデル化する．

　なお，本章の数理モデルは相模湖と津久井湖のデータを解析するために，後ほど第8章にお

いて，再び利用される予定である．

4－3．数理モデル

　本章の年周期・日周期垂直運動モデルでは栄養塩濃度と藍藻類生物量を独立変数として採用

し，浮力によるコントロールメカニズムが反応・対流・拡散方程式に組み込まれる．モデルを

単純化するために水平方向の分布は均一であると仮定され，その結果，2つの成分，栄養塩濃

度と藍藻類生物量は時間および深さの関数として表される．1年を365日とし，すべてのシミ

ュレーションは1月1日の午前0時にスタートする．
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4－3－1．水柱

　本章の垂直運動モデルでは，藍藻類は水底の沈殿物の中で冬を越した後，初夏になって水面

に浮上し，盛夏に「水の華」現象を引き起こすと想定されている．たとえば，水深30mの湖

Rostheme　Mere（イギリス）では，越冬したミクロキスティス群体が夏になると表水層に浮上する

ことが知られている（Reynolds　and　Rogers　1976）．一方でTsujimura　et　al．（2000）は日本最大の湖，

琵琶湖の北盆において，水深70mと90　mの地点に生息するミクロキスティス群体は水圧によ

って細胞内のガス空胞が破壊されているために水柱内に戻ることができないと報告している．

そして，彼らは同じ琵琶湖の北盆において，水柱内に帰還するミクロキスティスは水深35mよ

り浅いところで生息するものに限られると指摘している（Tsujimura　et　a1．2000）．以上の報告を考

慮するならば，本モデルの水深は30mもしくは35mより浅くする必要がある．

　さらに本モデルは水柱内での温度成層，すなわち中水層における温度階層の存在も仮定して

いる．Sigee（2005）によれば，先ほどのRostherne　Mereにおいて，6mから10mの水深に温度階

層が存在する．以上のような観測を総合して，本モデルでは水柱の深さZBを20　m，温度階層の

位置ZTを水面下8mに設定する．

4－3－2．光強度

　光強度はシステムの挙動を規定する最も重要な外的因子の1つである．まず，本モデルは入

射光強度の周期的な年変動，日変動を前提としている．ある日の正午における水面での光強度

（これはその日の光強度の最大値でもある）をJsとすると，その時間変化は次式によって表され

る．

・s（t）　＝：一’ll　（（」s　max　＋　is－）c…2πt＋（…max－・s－）…2π劉　　　（4－1）

水面における入射光強度Isは1月1日から計測される日単位の時間tの関数である．定1＄C　ISma、

とISmi、は夏至および冬至の正午における水面での光強度を表す．また定数Xoは1月1日と冬至

との間の日数差である．

　さらに光強度の垂直分布1は次のように記述される．

・（t・・z）一o評⌒胸ll：：：：　　　　（4－2）

1は時間tと深さzの関数で，変数zは水面から測定された水柱内の深さを表す．2つの定数αm

とαpはそれぞれ水と藍藻類による光の吸収係数である．藍藻類以外の植物プランクトンによる

光の吸収は一定であると仮定し，その効果はamの項に含まれるとする．光強度は水と藍藻類，

双方の吸収によって水深が増すほど減衰する．水柱内での光強度は夜間には0に落ち込む．図

4－1（a）に水面における正午の光強度Isの年変動を示す．

4－3－3．水温

　システムをコントロールするもう1つの重要な外的因子は水温で，これは藍藻類の最大成長

率に直接影響を及ぼす（Bowie　et　al．1985）．そこで水面における水温の周期的な年変動が本モデ

ルのもう1つの前提になる．しかし，水柱内における水温の季節変動は深さに依存する．たと

えば，Rostheme　Mereにおいて，水面の水温は年間で約5°Cから20°Cの範囲で変化するが，水

深20mの地点では約5°Cから10°Cの範囲でしか変化しない（Reynolds　and　Rogers　1976）．そして，

12月から翌3月までの冬季には湖のほぼ全域で，水深によらず，水温はほぼ一定になる（Reynolds
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　水温の垂直分布や時間変化は風や対流による混合などの影響を受ける．特に夏季には水面で

の温度上昇と水底での水の停滞による影響が重なり，中水域に温度躍層と呼ばれる急峻な温度

勾配が生じる（Reynolds　et　al．2001）．温度躍層は水柱内での物質の循環を妨げ，その垂直分布に

大きな影響を与える．一方でRostheme　Mereのような水が年に1回循環する（monomictic）湖では，

冬季は全面的な水の混合によって水温が湖全体でほぼ均一になると考えられる（Reynolds　and

Rogers　1976）．

　そこで本モデルでは，水面と水底での水温はともに年間を通して変化するが，水面のほうが

水底よりも大きな幅で変化すると仮定する．そして，1年で最も寒い日をシミュレーション開

始から30日後の1月31日に設定し，水面，水底での水温は1月31日に最低になり，そのとき

2ヶ所の水温は一致すると仮定する．つまり，1月31日には湖全体の水温が均一になる．水面

と水底での水温の年変化は模式的に図4・・1（a）に示されている．ただし，温度の単位は任意であ

る．

4－3－4．最大成長率

　最大成長率侮と水温Tとの相関は次式に従う．

μm（T）＝μm（T。）・xp｛β（T－T。）｝・　　　　　　　　　　　　．　（4－3）

ここでToは参照温度を表し，βは定数である（Bowie　et　al．1985；Reynolds　et　a1．2001）．

　本章の数理モデルにおいて，図4－1（a）で表される水温の年変動は大まかな近似であり，数式

によって厳密に表現されているわけではない．そのことを考慮して，本モデルでは水面と水底

における藍藻類最大成長率μm∫とvCtmBの年変動を時間tの関数として，次式のように表すことに

する．

，etmS（，，＝；｛（」“MS…＋iLtmS－）一（一一編一）…2π纂ち）｝　　　（4－4）

v“mB（t）一；｛（輪一＋隔一）一（iLtmB－一編一）…2πi笥　　　（4－5）

4っの定数μmぷ㎜．，μmぷmi。，μmβm。x，μm8mi．はそれぞれ最も暑い日と最も寒い日の水面と水底にお

ける藍藻類最大成長率を表す．本モデルではIUMSmi。＝　：）“mBmi、としているので，最も寒い日，すな

わち1月31日には最大成長率は水柱内で一定の値となる．もう1つの定数τ1は1月1日と最も

寒い日との間の日数差30日である．図4－1（b）に水面と水底における最大成長率μm∫とiLtmBの年

変動を表す．

　次に最大成長率の深さzに対する依存性を考える．夏季の水温は水柱内で階層化され，温度

躍層と呼ばれる急峻な温度勾配が水柱内の中間領域に形成される．水温躍層の水面下の位置と

垂直方向の広がりをそれぞれ2τとWrによって表すと，最大成長率の垂直分布を以下のように数

式化することができる．

／Lt・・（t・・Z）　・　，“mB　（t）＋蹴一嚇卜巖∋　　　　（4－6）

最大成長率の垂直分布は図4－1（c）の実線によって示される．測定日は四季を代表して1月1日，

4月1日，7月1日，10月1日としている．すでに述べたように水柱の深さは20mで，温度躍

層は水面下8mのところに存在する．
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4－3－5．実成長率

　実質的な成長率μは最大成長率iLtmと関数∫の積として次のように表すことができる
（Yo　shiyama　and　N　akaj　ina　2002；Huisman　et　al．2006）．

∫（・－z））－m血k∫歳・N（鎧｝ （4－7）

μ（t，z）＝μη，（t，2）f（1（t，　z），N（t，　z））．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4－8）

関数∫は光強度1と栄養塩濃度Nに関する2つのMonod関数（Holling　II型関数と同じ）のうち，

小さいほうの値を与える．この関数は1とNについての単調な増加関数で，その値は0と1の

間を動く．2つのパラメータ昂とHNはそれぞれ1とNに対する半飽和定数である．

　以上のように実成長率は光強度1と栄養塩濃度Nに関する2つのMonod関数のうち，小さい

ほうの値によって規定される．したがって，それぞれの時間において，光強度と栄養塩濃度の

どちらか一方が実成長率を決定することになる．夜間は暗闇になるために1』0，したがって，実

成長率は0となる．

4－3－6．拡散係数

　温度躍層は藍藻類最大成長率の垂直分布に影響を与えるだけでなく，水柱内における垂直方

向の拡散や混合を妨げる．垂直方向の拡散係数Dは水面での風による撹件や温度躍層下での停

滞などの影響により水深zに依存する．水底における拡散係数DBは時間tの関数として，以下

のように記述される．

DB（り一
氏v＋DB－）＋（D・m・x　－DB－）…2π纂ち）｝　　　（4－9）

（4－9）式によれば，1月31日にDBは最大値を示し，その値はDBm、xで表される．一方で半年後の

最も暑い日にDBは最小値DBmi．になる．水面と水底における拡散係数D3とDBの年変動は図4－1

（b）に示されている．水面における垂直方向の拡散係数Dぷの値は年間を通して変わらない．

　以上の結果から，拡散係数Dの水深依存性は次の式によって表される．

一恥⑱づ〔一巖⇒　　　　（4－1・）

1月1日，4月1日，7月1日，10月1日における拡散係数の垂直分布は図4－1（c）の破線によっ

て示される．

4－3－7．空胞による浮力コントロールメカニズム

　空胞による浮力コントロールメカニズムのモデル化は本モデルの最も重要な部分をなす．藍

藻類の垂直速度と細胞密度を7，ρpとする．Stokesの法則によれば，　Vは藍藻類の密度と水の密

度Pmとの差に比例する．したがって，次のようなVとρpの間の関係式を導くことができる

（Reynolds　et　a1．1987；Visser　et　al．1997；Wallace　and　Hamilton．2000）．

V（t，z）。cρp（t，　z）＿ρm．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4－11）

　さらに（441）式を時間で微分することにより，次の関係式が導かれる．

∂　　　　　∂　　　　　　　　　　　　　　　　　　、
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4・・12）冨7（t・　z）°c冨ρ・（t・　z）°cμ（t・z）・

ここで細胞密度の微分が実成長率μに比例すると仮定している．この仮定は栄養塩が十分に存
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在し，かつ等温という条件では細胞密度の増加率は光強度に関するMonod関数によって決定さ

れるという先行研究に基づいている（Kromkamp　and　Walsby　1990；Visser　et　al．1997；Wallace　and

Hamilton　2000）．本モデルの条件は栄養塩が豊富でも等温でもないが，実成長率が（4－7）式と（4－8）

式によって表されることを考えれば，（4－12）式は上記の先行研究の自然な拡張と言うことができ

る．

4－3・・8．錘因子

　藍藻類の浮力は炭水化物の蓄積と錘の形成により細胞密度ρp，すなわち個々の細胞における

体積と重量の比が変化することによってコントロールされる．ここで新たに錘因子Fを導入し，

それを実成長率μの積分によって次のように定義する．

F（ちz）一『μ（τ一・，・）・一”τd・一『μm（t－…）［∫（・（t一ち・）・N（t－…））］・一「「dz　　　（＋13）

錘因子Fは藍藻類がその時点までに吸収した光と栄養塩の量に依存し，それらの影響は時間経

過とともに指数関数的に減衰すると仮定する．これは過去の事象が次第に消滅するという一般

的傾向をモデル化している．したがって，過去の光と栄養塩吸収活動の実質的な寄与は実成長

率μに指数関数的な減衰因子exp（一rc）を掛けた積によって表されることになる．こ，こでrは減衰

時間の逆数，τは時間を表す積分変数である．

　結局，浮力コントロールメカニズムを表現する次の式に到達する．
V（t，z）＝Vml×｛F（t，　z）－Fo｝・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4－14）

このとき定数臨は垂直運動に関する速度パラメータ，もう1つの定数Foは均衡浮力，すなわ

ち上昇と下降が釣り合った状態における錘因子の値を表す．浮力均衡時の錘因子Foはシステム

の挙動を決定する重要なパラメータである．FrFoの場合，藍藻類は水柱内を移動せず，宙吊り

状態になる．そして，錘因子FがFoより小さい場合（17〈Fo）は藍藻類の上昇を，逆にFoより大き

い場合（1＞Fo）は下降を引き起こす．

4－3－9．反応・対流・拡散方程式

　これまでの経過をまとめると，最終的にシステムの時空間的な挙動は次の偏微分方程式によ

って表されることになる（Ybshiyama　and　Nakajima　2002；Fennel　and　Boss　2003；Huisman　et　aL

2006）．

誓一£⊂D讐〕＋∫ゾ曜一mNN・　　　　　　　　　　（4－15）

㌶圏一£㈹＋μ時誌P・　　　　　（4－16）
2つの独立変数NとPは栄養塩濃度と植物プランクトン生物量を表す．また時間tと水深zに依

存する2つの変数DとVはそれぞれ藍藻類の垂直方向拡散係数および垂直速度である．定数に

関して，玩は栄養塩の流入率，aは藍藻類体内の栄養塩含有率，　MNは栄養塩のシステムからの

除去率fpは動物プランクトンによる藍藻類の最大捕食率，　Hpは藍藻類生物量に対する半飽和

定数である．反応項の部分は最小NPモデルをそのまま用いているが，第3章のpatchinessモデ

ルと同様，単純化のために藍藻類の外部からの流入項と自然死亡による減少項は取り除かれ，

それらの効果は残り2つの項に含まれると仮定している．

　μの値が時間周期的に変化するので，これは強制振動系である．このシステムは光強度，水

温という2つの外的因子によって揺さぶられるが，特に光強度の振動は2重の周波数で日周期，
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年周期に作用するという特徴を有する．

表4・・　1．数理モデル（4－1）一（4－18）のパラメータ．

パラメータ意味 値 単位 参照値

ISrn。x

ISmin

do

α1γ

αPcell

Mcell

αP

夏至の正午における水面光強度

冬至の正午における水面光強度

1月1日と冬至との間の日数差

水による光の吸収係数

藍藻類による光の吸収係数（1細胞当り）

藍藻類の乾燥重量（1細胞当り）

藍藻類による光の吸収係数（1g当り）

800

400

－10

0．23

Ptmol・r【ゴ2・s－1 @　　600b）

2．4×10’12

40．0×10－12g／ce11

0．06　　　m2／9

day
r【ゴl

m2^cell

d）

O．2b）

3．4×IO“12　c）

表2－1

＝αPcell／Mcell

μη1Smax

μmsmin

iLtmBmax

μm8min

d1

疏

最も暑い日の水面における藍藻類の最大成長率0．58

最も寒い日の水面における藍藻類の最大成長率0．1

最も暑い日の水底における藍…藻類の最大成長率O．2

最も寒い日の水底における藍藻類の最大成長率0．1

1月1日と最も寒い日との間の日数差　　　30

光強度に対する半飽和定数　　　　　　　　20．0

栄養塩濃度に対する半飽和定数　　　　　　0．2

day1

day

ym・1・㎡2・S’1

mmo1／m3

表2－1

d）

20．ob）

表2－1

Ds

DBmax

DBmin

Fo

acell

a

〃ZN

品

水面における垂直方向の拡散係数　　　　　5．0

最も寒い日の水底における垂直方向の拡散係数5．0

最も暑い日の水底における垂直方向の拡散係数1．0

錘の減衰時間の逆数　　　　　　　　　　3．0

藍藻類の垂直運動速度に関するスケール因子250．0

浮力均衡時の錘因子

栄養塩の流入率

藍藻類の栄養塩含有率（1細胞当り）

藍藻類の栄養塩含有率（1g当り）

栄養塩の除去率

0．1

0．5

m2^day

0．3×10’lo　mmoYcell

0．75

0．05

動物プランクトンによる藍藻類の最大捕食率0．6

藍藻類生物量に対する半飽和定数　　　　　4．0

4．32b）

dayl　　　　a）

m／day　　　　a）・

　　　　　　　d）

rnmol・rn二3・dayl　d）

　　　　　　　表2－1

mmoYg　　＝acell／Mcell

daゾ　　　　表2－1

g・m“3・day1　表2－1

g／m3　　　　表2－1

NB

ZT

wア

ZB

水底における栄養塩濃度

温度躍層の位置（水面下）

温度躍層の幅

水柱の深さ

40

8

1

20

mmoVm3

m
m
m

40b）

18b）

d）

50b），18c）

数理モデル（4－1）一（4－18）のシミュレーションは上記のパラメータ値を用いて実施され

た．これらの値は表2－1および次の研究を参考にして決定された．a）Reynolds　et　al．

（1987），b）Yoshiyama　and　Nakaj　ima（2002），　c）Huisman　et　a1．（2004），　d）本研究で独自に

指定．藍藻類による光の吸収係数に関するc）の参照値はミクロキスティス（Microcystis）

に関する値．光強度の参照値は平均値と見なした．rとVmのa）との関連については4－5－3

節で考察される．
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4－3－10．パラメータ

　本モデルで使われた各パラメータの意味と値を表4－1に記載する．多くのパラメータの値は

先行研究から得ているが，本研究において独自に決定されたものもある．

　いくつかのパラメータについて，補足的な説明を加えておこう．藍藻類1g当りの吸収係数αp

はαp，，ll／m、el1によって計算された．ここでαpcellとMcellはそれぞれ藍藻類1細胞当りの吸収係数と

乾燥重量を表す．藍藻類1g当りの栄養塩含有率αもaceil／Mceilによって計算された．ここでα、ell

は藍藻類1細胞当りの栄養塩含有率を表す．この計算方法はすでに第2章で用いられている．

錘による重力減衰時間の逆数rと藍藻類の垂直運動速度に関するスケール因子Vmについては，

後ほど4－5－3節で考察する．

4－3－11．境界条件と初期条件

　本シミュレーションでは水柱の表面（z・・O）と底面（zrZB）において，次の境界条件を設定する．

讐一哩一Dξ。）｛（F（ち・）一・F・・｝P　（z－・）・　　　　　（4－17）

N＝N・・誓＝・　　　　（z　・　ZB　）・　　　　　　　　（4－18）

ここで砺は水底における栄養塩濃度を表し，この値は年間を通して変わらない．（4－17）式およ

び（4－18）式はzero－flux境界条件に他ならない．

　本章のコンピュータシミュレーションは以下の条件の下で行なわれた．1次元の水柱は厚さ

0．2mの100層に分けられ，時間間隔をAt・・O．005として4次のルンゲ：クッタ法が適用された．

シミュレーションの正確さを期すために，より細かい時間間隔のシミュレーションでも結果が

変わらないことが確認された．

4－4．結果

　このシステムは初期条件に関わらず，次第に日周期が重なった定常的な年周期振動に落ち着

く．ここで示されるシミュレーションはすべて1年間の過渡状態が経過した後の2年目の結果

である．2年目以降システムは動的な定常状態に至ることが確かめられている．

4－4－1．藍藻類生物量の年変動

　図4－2は栄養塩濃度N（破線）と藍藻類生物量P（実線）の年変動を表している．両成分の値は1

日ごとに時間平均され，かつ水深0～2mの層で空間的にも平均化されている．藍藻類生物量の

突然の増加は6月に始まり，7月の初旬にピークを迎える．ピークにおけるPの最大値は6．5g／m3

以上に達する．Pの値は7月には減少し始め，減少はその年の終わりまで続く．

　一方，栄養塩濃度は4月ごろから減少し始め，6月に入ると藍藻類の摂取によって急激な減

少を示すようになる．そして，7月の下旬に最小値を記録した後，藍藻類生物量の減少にとも

なって増加に転じ，その年の終わりまでにほぼ値を回復する．

　図4－3は藍藻類生物量Pの垂直分布の年変動である．藍藻類生物量の値として1日の平均値

を用いている．6月から8月にかけて，温度躍層より上の表層部，特に0～5mの層でアオコの

大量発生が観測される．対照的に温度躍層より下の層では年間を通してアオコの量はそれほど

多くない．

　第2章で見積もったように，Takamura　and　Yasuno（1984）による非常に富栄養化した霞ヶ浦（日

本）での観察に基づいて，本論文では水面に蓄積した藍藻類生物量が1．0×1011cells／m3を越えた状
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態を「水の華」状態と定義する．藍藻類1細胞当りの乾燥重量η∫、c］1が40．Ox10’12　g／cell（表2－1）であ

ることを考慮すると，この値は4．Og／m3に相当する．図4－2のPの値から判断すると，本モデ

ルでは「水の華」状態は6月中旬から8月上旬にかけての約2ヶ月間続くと言うことができる．

8．0

T
E
も4．0

こ　’一…’一’『＼

0

40．0

　　T
　　ξ

20．O窪

　　且
　　≧

0

　　　　　　　　　　Month

図4－2．数理モデル（4－1）一（4－18）における栄養塩濃度（破線）と藍藻類生物量（実線）の年変

動．Pは藍藻類生物量，　Nは栄養塩濃度を表す．両方の値は水深0～2皿の層で1日ご

とに平均されている．

kl：■■■

　　　1234567891011121　　　　　　　　　　　　Month

10．0

　●
　　∈

　、
　一
5．0

O．O

図4－3．数理モデル（4－1）一（牛】8）における藍藻類生物量垂直分布の年変動．Pは藍藻類生

物量，2は水深を表す．1年は365日からなる．

4．4－2．藍藻類生物量の日変動

　図4－4は水面の光強度Isと水深の異なる4っの層における藍藻類生物量Pの日変化を破線と

4本の実線で表したものである．測定期間は「水の華」最盛期の7月10日正午から7月11日正

午まで、また0，1、2，3の数字が付された4本の実線はそれぞれ水深0～2m，2～4　m，4～6m、

6～8mの各層で平均された藍藻類生物量を示す．3，2，LOの順にピークが右に移動している

が，これは藍藻類が水柱中を上昇する様子を表している．

　図4－5に藍藻類生物量Pの垂直分布の日変動を示す．測定期間は図4－4と同じ7月10日の正

午から7月11E｜のiE午までの24時間である．黄色やオレンジで着色された帯がアオコの大量
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発生状況を表し，それが波打つ様子によってアオコが垂直方向にh昇または下降していること

を確認できる．

　図4－6は水深0～1mの表水層での藍藻類生物量の口変動に関する実測値（●）とシミュレーシ

ョン結果（実線）との比較である，実測値（●）は1989年8月23日から24日の問にVinkeveen湖（オ

ランダ）の水面近くで採取されたミクロキスティス群体数を表す（lbelings　et　al．1991）．一方，藍藻

類生物量Pの日変動に関するシミュレーション（実線）も同様な条件下における結果である．実

測値が細胞数ではなく，群体数で与えられていることを考慮しても、日変動のシミュレーショ

ンは現実の変化を近似的に模倣していると考えられる．

1α0

六
∈

、5，0
一一

0
12 18

　O
Hour

6

1000

　　㌃

　　ξ
5006
　　　∈

　　三
　　’s．

　012

図4－4．数理モデル（4－1）一（4－18）における水面光強度（破線）と異なる水層における藍藻類

生物量（実線）の日変動．Pは藍藻類生物量，ノは水面光強度を表す．測定期間は7月10

日の正午から7月11日の正午まで．藍藻類生物量はそれぞれ水深0～2m（0），水深2

～4m（1），水深4～6m（2），水深6～8　m（3）の各層で平均されている．

　三10
N

20
　12

■
18
　0　　　　6　　　12Hour

10．0

　ひ
　　∈
　　、
　　一
5．0

0．0

図4－5．数理モデル（4－1）一（4－】8）における藍藻類生物量垂直分布の日変動．Pは藍藻類生

物量，zは水深を表す．測定期間は7月10日の正午から7月11日の正午まで．
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4．8
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　　』

　　コ
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図4－6．藍藻類生物量の日変動に関する実測値（O）とシミュレーション結果（実線）との

比較ミクロキスティス群体数（O）は1989年8月23日から24日の間にVinkeveen湖（オ

ランダ）の水面下Omと1mにおいて採取された試料の平均を表す（lbelings　et　al．1991）．

藍藻類生物量Pの日変動に関するシミュレーション（実線）の測定期間は8月23日の正

午から8月24日の正午まで．Pの値は水深0～lmの層で平均されている．

4－4－3．錘因子の日変動

　図4－7は錘因子Fの日変動を表している．測定期間は図4－4，図4－5と同様，7月10日の正午

から7月11日の正午まで，3本の実線はそれぞれ水深0～4m（0），4～8m（1），8～20m（2）の各

層で平均された値である．番号0と1の2本の曲線は温度躍層より上での変化の様子を，また

番号2の曲線は温度躍層より下での変化の様子を表す．

0．2

U．O．1

0
12

Silnking一

Flp．　qtilng

18 　O

Hour
6 12

図4－7．i数理モデル（4－1）一（4－18）における錘因子（実線）の日変動．　Fは錘因子を表す．測

定期間は7月10日の正午から7月11日の正午まで．錘因子の値はそれぞれ水深0～4

m（0），水深4～8m（1），水深8～20m（2）の各層で平均されている．破線は浮力均衡時

の錘因子の値Fo＝＝O．1を表す．
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　図4－7には浮力均衡時における錘因子の値Fo　・O．1も破線によって示されている．実線が破線

より上に来れば，それは藍藻類の下降を意味し，下に来れば上昇を意味する．

4．5．考察

4－5－1．野外観察との比較（年変動）

　「水の華」現象を起こすような藍藻類の自然界での季節変化については，これまでに数多くの

野外調査が行なわれている（Hanazato　et　al．1991；Ts可imura　et　al．2000）．アオコの異常発生が初夏

に始まり秋に終焉するという現象は世界各地で共通に観察されている（Reynolds　and　Rogers

1976）．図4－2，図4－3に示されるように，本章のモデルによるシミュレーションもこのような

観察結果を裏付けている．

　異常発生の到来とともに始まる栄養塩濃度の季節的な減少についても報告がある
（Wakabayashi　and　lchise　2004；Sigee　2005）．図4－2に示すように，本モデルでは藍藻類の摂取によ

る栄養塩の減少も再現されている．

4－5－2．野外観察との比較（日変動）

　Sigee（2005）によれば，藍藻類の日周期垂直運動の一般的な様子は次のようになる．日中，湖

面において光合成によって大量に形成された炭水化物の錘は浮力の減少をもたらし，その結果，

藍藻類は水柱中を沈み始める．反対に夜間には逆のプロセス，つまり藍藻類の水柱中の上昇が

起こる．これらの運動による水面での藍藻類生物量の日周期変動はTakamura　and　Yasuno（1984），

Ibelings　et　al．（1991），　Visser　et　a1．（1996），　Ha　et　a1．（2000）等の野外調査によって確かめられており，

本モデルによるシミュレーション結果も図4－4，図4－5に見られるように同様な周期的変動を示

している．

4－5－3．表水層において交互に起こる上昇と下降

　錘因子Fは実成長率の積分によって定義される．この値がFoより小さければ藍藻類は上昇し，

大きければ下降する．図4－7におけるFの垂直分布をFoと比較すると，温度躍層より上の湖沼

表層部において，正午から夜間にかけて下降が，また深夜から午前中にかけて上昇が支配的で

あることが分かる（曲線0）．一方，表層部を除くすべての領域では昼夜を問わず，上昇が支配的

である（曲線1と曲線2）．表層付近における藍藻類の垂直運動において，1日の内に上昇と下降

が交互に繰り返されることは浮力コントロールメカニズムの核心である．

　Visser　et　a1．（1996）はオランダ南西部に位置するDe　Gijster貯水池（最大深度28　m）の浅い部分に

おいて，日中におけるミクロキスティスの浮力喪失，すなわち沈降を観測している．図4－7で

は午後から夕刻にかけて錘因子Fのプラスの状態が続くが（曲線0），これはVisser　et　a1．（1996）の

上記の観察ともよく一致する．

　すでに述べたように，浮力均衡時の錘因子Foはシステムの挙動を制御する鍵となるパラメー

タである．元来，Foの値は藍藻類の密度Ppと水の密度Pmを比較することにより，　Stokesの法

則から導かれるべきものである．しかし，．Fo＝0．1というパラメータ値の選択は以下のような理

由で適当と考えている．図4－7に示されるように，錘因子Fの最大値は表層部において約O．14（曲

線0），また最小値は水底付近においてほぼ0（曲線2）である．したがって，水柱内で上昇と下降

がともに起きるためには，Foの値はこの範囲内に存在しなければならない．実際，　Fo＝O．1はこ

の範囲内にあり，このときFとFoの差は一〇．1から0．04までの範囲で変化する．速度に関するス

ケール因子がV．・・250m／day（表4－1）であることを考慮すれば，　FとFoの差から藍藻類の垂直運
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動の速度として一25m／day（上昇）から10m／day（下降）までという範囲の近似値を得る．Reynolds　et

aL（1987）の研究はミクロキスティス（Microcystis）の垂直運動速度を一30　m／dayから10　m／dayの間

と見積もっており，本モデルの値はこれとよく一致する．

　Foの値の選択には一定の範囲内での任意性があることを認めなければならない．事実，少な

くとも0．08SFo≦0．12の範囲で同様な垂直上下運動を示すことが確かめられる．しかし，　Fo＝0の

場合はいかなるアオコの異常発生も起こりえない．なぜなら，そのような条件では藍藻類はつ

ねに下方へ沈んでいくからである．

　さらにパラメータrの値にも注目する必要がある．これは錘による重力の減衰時間を逆数に

したものである．本モデルではr・・3day　1（表4－1）であるが，これは錘の寄与が1／3日，つまり8

時間で1／θに減衰することを意味している．この値はReynolds　et　a1．（1987）によって見積もられ

た錘形成時間4～12時間の範囲内に存在する．

4－5－4．他のモデルとの比較

　これまで藍藻類個体群動態のある局面を取り出して説明するために，数多くの数理モデルが

提案されてきた．たとえば，Reynolds　et　al．（2001）のPROTECHとHense　and　B　eckmann（2006）の6

成分モデルはともに夏の異常発生を含めた藍藻類の年間変動を再現することに成功している．

しかし，これらのモデルは季節変動のみに着目しており，日変動は考察の対象から除外されて

いる．

　一方で日変動に関する代表的な数理モデルとしてはBelov　and　Giles（1997）によるものがある，

しかし，このモデルは静かで栄養塩に満ちた等温の水柱内における藍藻類の個体群動態を対象

としている．したがって，水流による植物プランクトンと栄養塩の拡散や混合，温度成層とい

った藍藻類の年変動，日変動のシミュレーションにおいて極めて重要と思われる要素は考慮さ

れていない．

　藍藻類の個体数変動は年周期，日周期という時間スケールの異なる2つの現象が同時に展開

するという特徴を有する．本章の数理モデルの最大の特徴はこれら2つの現象を包括的に再現

できることである．本モデルはBelov　and　Giles（1997）によって無視された拡散，混合，温度成層

といった効果も考慮に入れているということに注目する必要がある．

4－6．第4章のまとめ

1）藍藻類の個体群動態は年周期の大量発生と消滅，日周期の垂直運動という異なる時間スケー

　ルの現象が同時に展開するという特徴を有する．本章の数理モデルはこれら2つの現象を的

　確に再現することができる単一の偏微分方程式群を提供している．

2）特に錘因子の導入が本モデルのキーポイントで，これにより表層付近における交互の上昇と

　下降という浮力コントロールメカニズムを記述できると考えられる．

第4章の引用文献

Belov　AP，　Giles　JD（1997）Dynamica1　mode1　ofbuoyant　cyanobacteria．　Hydrobiologia　349：87－97

Bowie　GL，　Mills　WB，　Porcella　DB，　Campbell　CL，　Pagenkopf　JR，　Rupp　GL，　Johnson　KM，　Chan　PWH，

Gherini　SA（1985）Rates，　constants，　and　kinetics　formulations　in　surface　water　quality　modeling．　U．S．

Enviroumental　Protection　Agency，　Athens，　Georgia，　U．S．A．

Brookes　JD，　Ganf　GGp　Oliver　RL（2000）Heterogeneity　of　cyanobacterial　gas－vesicle　volume　and

　metabolic　activity．　J　Plankton　Res　22：1579－1589

．81一



第4章藍藻類の年周期異常発生と日周期垂直上下運動

Brookes　JD，　Ga㎡’GG（2001）Variations　in也e　buoyancy　response　ofMicroの2stis　aeruginosa　to　nitrogen，

　　phosphorus　and　light．　J　Plankton　Res　23：1399－1411

DeAngelis　DL，　B　artell　SM，　Brenkelt　AL（1989）Ef〔’ects　of　nutrient　recycling　and　food－chain　length　on

　　resilience．　Am　Nat　134：778－805

Fennel　K，　B　oss　E（2003）Subsurface　maxima　of　phytoplankton　and　chlorophyl1：steady－state　solutions

丘om　a　simple　model．　Limnol　Oceanogr　48：1521－1534

Ha］陥Kim　H－W，　Jeong　K－S，　Joo　G－J（2000）Vertical　distribution　of、Micr（）の2stis　population　in　the

regulated　M【dong　River，　Korea．　Limnology　1：225－230

Hanazato　T，　Aizaki　M（1991）Changes　in　species　composition　of　cladoceran　coinmunity　in　Lake

　　Kasumigaura　during　1988－1989：0ccurrence　of　Z）aphnia　gαleata　and　its　effect　on　algal　biomass．　Jpn　J

　　Limno152：45－55

Hense　I，　B　ec㎞㎜A（2006）Towards　a　model　of　cyanobacteria　life　cycle－effects　of　growing　and

resting　stages　on　bloom　formation　ofN2－一一fixing　species．　Ecol　Mode1195：205－218

Howard　A（2001）Modeling　movement　patterns　of　the　cyanobacterium，　Mic7りのノstis．　Ecol　Appl

　　11：304－310

Huisman　J，　Sha中les　J，　Stroom　JM，　Visser　PM，　Edwin　W，　Kardinaal　A，　Jolanda　M，　Verspagen　H，

Sommeij　er　B（2004）Ch狙ges　in血bulent血ing　shift’　competition　for　light　betWeen．　phytoplankton

　　species．　Ecology　85：2960－2970

Huisman　J，　Thi　NNP，　Karl　DM，　Sommeij　er　B（2006）Reduced血xing　generates　oscillations孤d　chaos　in

　　the　oceanic　deep　chlorophyll　maximum．　Nature　439：322－325

ibelings　BW，　Mur　LR，　Walsby　AE（1991）Diumal　changes　in　buoyancy　and　vertical　distribution　in

　　populations　ofMicroの～stis　in　tWo　shallow　1akes．　J　PIankton　Res　13：419・・436　　　　　　　　　　．

Kromkamp　J，　Walsby　AE（1990）Acomputer　model　ofbuoyancy　and　vertical　migration　in　cyanobacteria．

　　J　PIanlCton　Res　12：161－183

Reynolds　CS，　Rogers　DA（1976）Seasonal　variations　in　the　vertical　distribution　and　buoyancy　of

　　Mieroの～stis　aeruginosa　KUtZ．　Emend．　Elenkhl　in　Rostheme　Mere，　England．　Hydrobiologia　48：17－23

Reynolds　C　S，01iver　RL，　Walsby　AE（1987）Cyanobacterial　dominance：the　role　of　buoyancy　regulation

　　in　dynamic　lake　enviro㎜ents．　NZ　J　Mar　Freshwater　Res　21：379・・390

Reynolds　C　S，　Irish　AE，　Elliott　JA（2001）The　ecological　basis　fbr　simulating　phytoplankton　responses　to

environmental　change（PROTECH）．　Ecol　Model　140：271－291

Sigee　DC（2005）Freshwater　Microbiology．　John　Wiley　and　Sons　Ltd，　West　Sussex，　England．

Takamura　N，　Yasuno　M（1984）Diumal　changes　in　the　vertical　distribution　of　ph）戊oplankton　in

　　hypertrophic　Lake　Kasumigaura，　Jap　an．　Hydrobiologia　112：53－60

Ts可imura　S，　Tsukada　H，　Nakahara　H，　Nakajima　T，　Nishino　M（2000）Seasonal　variations　of」協αηの～stis

　　populations　hl　sediments　of　Lake　Biwa，　Japan．　Hydrobiologia　434：183－192

Visser　PM，　Ketelaars　HAM，　van　Breemen　LWCA，　Mur　LR（1996）Diumal　buoyancy　changes　of

　　Microの2stis　in　an　anificially　mixed　storage　reservoir．　Hydrobiologia　331：131・．141

Visser　pM，　Passarge　J，　Mur　LR（1997）Modelling　vertical　migration　of　the　cyanobacterium　Microcystis．

　　Hydrobiologia　349：99－109

Wakabayashi　T，　Ichise　S（2004）Seasonal　variation　of　phototrophic　picoplankton　in　Lake　Biwa

　　（1994．・1998）．Hydrobiologia　528：1－16

Wallace　BB，且amilton　DP（2000）Simulation　of　water－bloom　formation　in也e　cyanobacterium

一82一



第4章　藍藻類の年周期異常発生と日周期垂直上下運動

　ノレtiero（ッstis　aeragか205・α．　J　Plankton　Res　22：1127－1138

Walsby　AE（1994）Gas　vesicles．　Microbiol　Rev　58：94－144

Watanabe　MF，　Harada　K，　Cannichael　WW，　F可iki　H（1996）ToXic　Microのistis．　CRC　Press　Inc，　B　oca

　　Raton，　Florida，　U　S．A．

Yang　Z，　Kong　F，　Shi　X，　Cao　H（2006）Mo叩hological　response　of」Mたroの7ぷtis　aerugtnosa　to　grazing　by

　　different　sorts　of　zooplankton．　Hydrobiologia　563：225－230

Ybshiyama　K，　Nakaj　ima　H（2002）Catastrophic　transition　in　vertical　distributions　of　phytoplankton：

alternative　equilibria　in　a　water　colu㎜．　J　Theor　Bio1216：397－408

t

一83．1



第5章　藍藻類の表現型可塑性（1）

第5章動物プランクトンの捕食活動が誘発する

群体形成　藍藻類の表現型可塑性（1）

第5章の概要　ミクロキスティス（Microcystis）などの藍藻類による群体形成は動物プ

ランクトンの捕食活動によって誘起される表現型可塑性（phenotypic　plasticity）の代表

的な例である．本章ではこうした群体形成の効果も含めた藍藻類・捕食者系の個体群

動態が解析される。本章の数理モデルは単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プラン

クトンの各生物量を表す3つの変数からなる．動物プランクトンによる群体アオコの

処理時間（handling　time）が群体アオコの生物量に比例して増加すると仮定すれば，増加

率がある範囲内にあるとき，このモデルは双安定性（bistability）を示す．このとき本モ

デルによる仮想生態系には2個のアトラクタが出現し，それらは澄んだ状態
（clear－water　state）および濁った状態（tUrbid－water　state）に対応する．処理時間と群体アオ

コ生物量の比例関係は，（i）群体アオコ生物量を確率変数としたときの群体サイズの2

項分布，および，（ii）処理時間と群体サイズの比例関係の2項目を仮定すれば導くこ

とができる．したがって，（i）と（ii）が自然界において確認されれば，現実の湖沼生態系

において双安定性が成立している可能性も高くなると言える．また，表現型可塑性モ

デルでは草食性動物プランクトンに単体藍藻類と群体アオコを識別する能力がないと

仮定するか，あると仮定するかによって2種類のモデルが考えられる．2つのモデル

を比較すると，群体アオコと動物プランクトンの分岐図にはほとんど違いが見られな

いが，単体藍藻類の分岐図には明らかな違いが認められる．澄んだ状態から濁った状

態へのregime　shiftに際し，識別能力があると仮定したモデルでは単体藍藻類生物量の

増加はそれほど顕著ではない．本章ではこれら2つのモデルの違いについても分析す

る．

5吐．はじめに

　湖沼生態系におけるアオコの異常発生は人間や野生生物に対して深刻な環境問題を引き起

こす．夏季，アオコは世界中の湖で大発生し，水面を覆う「水の華」は悪臭を放ちながら水質を

悪化させる．アオコが富栄養化とそれに続くミクロキスティス（Microcystis），アナベナ

（Anabaena），オシラトリア（Oscillatoria）などの藍藻類（cyanobacteria）の大量発生によることはよく

知られている（Haney　1987；Reynolds　et　al．1987；DokUlil　and・Teubner・2000；Tsujimura　et　al．2000；

Oberholster　et　al．　2004；Ozawa　et　al．2005；Yoshinaga　et　al．2006）．

　通常，これらの藍藻類はコロニー状またはフィラメント状の群体を形成する．たとえば，ミ

クロキスティスは自然界でコロニー状群体として存在し，アナベナとオシラトリアはフィラメ

ント状群体として存在する．さらにこれらの藍藻類の幾種かはミクロキスティン（microcystin），

アナトクシン（anatoxin）などの毒素を生成することも知られている（Watanabe・et・al．1996）．

　機械的な障害と化学的毒性が動物プランクトンの捕食活動を抑制する2つの主要な要因であ

ることはよく知られている（Fulton・and・Paerl・1987；Jakobsen　and　Tang　2002）．たとえば，コロニー

またはフィラメントの形成によってサイズが大きくなれば，小さい甲殻類（cladoceran）にとって，

これらの藍藻類を摂食することは物理的に困難になる（Fulton　and　Paerl　1987）．また藍藻類のサ
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イズ拡大によって，大きな甲殻類のろ過装置は目詰まりを引き起こす（Fulton　and・Paerl　1987）．

これらの効果に加えて，動物プランクトンの捕食活動は藍藻類の毒性によっても減退し

（Watanabe　et　al．1996），その結果，繁殖率や成長率が減少する．こうした機i械的，化学的要因に

よる抑制効果は草食性動物プランクトンの種類によって変わるように見える（wilson　et　al．

2006）．しかし，その効果については多くの湖沼生態学者の間で広く認められている．

　動物プランクトンの捕食活動によって防御的な形態変化が誘導されることを示唆する多く

の研究がある．たとえば，ミクロキスティスに関して，鞭毛藻類（fiagellate）のオクロモナス

（Ochromonas）による捕食活動はコロニー形成を誘発するが，カイアシ類（copepod）のユーデ4ア

プトマス・グラシロイデス（Eudiaptomus　graciloides），甲殻類（cladoceran）のダフニア・マグナ

（Daphnia　magna），輪虫類（rotifer）のブラチオナス・カリシフロラス（Brachionus　c⑳c解owの｝こよ

る捕食活動はそれを誘発しないことが報告されている（Burkert・et・al．2001；Yang　et　al．2006）．彼ら

はミクロキスティスの形態変化反応が捕食種に依存する理由はカイアシ類甲殻類，輪虫類な

どの後生生物（metazoa）に有効な毒性物質が原生生物（protozoa）の鞭毛藻類には有効に作用しな

いからであると推測している．甲殻類のダフニアから放出される化学物質がミクロキスティス

に対して，コロニー形成を誘発する因子としての効果がないということも報告されている

（Fulton　and　Paerl　1987；Hessen　and　van　Donk　1993）．我々の研究室のマイクロコズム実験において

も，鞭毛藻類のモナス・グッツラ（Monas　guttula）が単体のミクロキスティス・アエルギノーサ

（Microcystis　aeruginosa）を効率よく捕食し，かつ捕食活動によって単体から群体への形態変化が

促進されるという事実が確かめられている（unpublished　data）．

　防御的な形態変化はミクロキスティス種に限定されない．このような形態変化は藍藻類のフ

ォルミディアム（Phormidium）（Fialkowska　and　Pajdak－St6s　2002），緑藻類のデスモデスマス

（Desmodesmus）とセネデスマス（Scenedes〃2us）（Hessen　and　van　Donk　1993；LamPe「t　et　a1・1994；von

Elert　and　Franck　1999；Ltirling　2003a；LUrling　2003b；van　Holthoon　et　aL　2003；Verschoor　et　a1．

2004a），円石藻類（prymnesiophyte）のフィーオキスティス（Phaeo（ッ5幼（Jakobsen　and　Tang　2002；

Tang　2003），散藻類（desmid）のストラストラム（Staurastram）（Wiltshire・et・al．　2003）など，数多くの

藻類で報告されている．ダフニアについて，藻類の形態変化が逆に動物プランクトンの形態変

化を誘発するという逆向き表現型可塑性に関する報告もある（Ghadouant　and　Pinel－Alloul　2002）．

　藍藻類の形態変化は草食性動物プランクトンの捕食から身を守るための最も重要な防御戦

略の1つだと考えられる．このメカニズムは進化のプロセスを通して，生き残りのために獲得

された適応反応に違いない（Jakobsen　and　Tang　2002；Tang　2003）．捕食圧が氾濫する自然界で，表

現型可塑性はこれらの藻類に多大なメリットを与えてきたはずである．

　これまでに防御的形態変化の誘発について，幾通りかのメカニズムが提案されてきた．それ

らの中で最も可能性が高いのが，動物プランクトンの捕食活動によって放出される化学物質が

藻類形態変化のきっかけになるという学説である（Jakobsen　and　Tang　2002；Tang　2003；LUrling

2003a；LUrling　2003b；van・Holthoon・et・al．・2003）．近年，　Yasumoto　et　al．（2006）によって，セネデス

マス・ダフニア間の捕食相互作用において放出される化学物質は脂肪族硫酸塩（aliphatic　sulfate）

であることが突き止められた．

　Tang（2003）は円石藻類のフt・一一オキスティスに発現する形態変化に関して，捕食活動の効果

は捕食する動物プランクトンまたは捕食される植物プランクトンの種類によらないと報告して

いる．これはミクロキスティスの場合と異なる観察結果であるが（Burkert　et　al．2001；Yang　et　al．

2006），少なくともフィーオキスティス種に関しては，周囲で行なわれる捕食活動によって放出

される化学物質に一般的に反応するようである．このような捕食種，被食種に無関係な応答は
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フィーオキスティスに防御メカニズムを活性化させる余裕を与えると考えられる．なぜなら，

近くにもっと利用しやすい餌が存在するなら，捕食者はそちらのほうを先に捕食するし，その

間にフィーオキスティスは自らをより捕食されにくい形態に変えることができるからである

（Tang　2003）．

　表現型可塑性の結果として生じるコロニー状やフィラメント状藻類の増加は単体藻類の減

少をもたらすはずである．しかし，Lampert　et　a1．（1994）はセネデスマスに関して，コロニー形

成反応は成長している細胞においてのみ起こり得ると主張している．このように活発な成長が

コロニー形成の前提条件であるという事実に基づいて，LUrling（2003a；2003b）｝まセネデスマスの

コロニー形成は個々の細胞の集合によるのではなく，増殖活動の結果であると結論づけている．

　最近のVbs　eta1．（2004a）による理論研究は2段階または3段階の食物網において，防御機制の

発動によって藻類とその捕食者との相互作用がより安定化することを明らかにした．さらに

Vbs　et　al．（2004b）は環境収容力が増大し，かつ草食者の個体数も同様に増加するとき，コロニー

のような防御機構を備えた藻類の割合は0から1に次第に増加することも示した．したがって，

富栄養化の進行にともなって，防御機構を持たない（単体）藻類から防御機構を備えた（群体）藻類

への完全な移行が起こることになる（次章で明らかにするように，この結論は常に正しいとは限

らない）．このような移行にもかかわらず，彼らのモデルによれば，藻類の全個体数はそれほど

大きく増加しない．双安定状態も示さず，したがって，突然の大量発生のような現象も起こら

ない．それ故，捕食者によって誘起される藻類の群体形成モデルにおいて，いつ，どのように

双安定状態に至るかという問題は興味深い研究テーマとして残されている．藻類・捕食者系に

おいて，藻類の群体形成によって個体数振動の振幅が急激に減少する，つまり安定化するとい

うことは実験的に確かめられているが（Verschoor・et　al．2004b），同様な系において，複数の安定

状態が存在することを確かめる実験はまだ行なわれていない．

　1970年代から毎年夏になると，神奈川県の相模湖と津久井湖はミクロキスティスを主成分と

するアオコの被害に悩まされており，この生物種による異常発生現象は特に身近な問題である．

顕微鏡写真によれば，アオコにはミクロキスティス以外にアナベナやオシラトリアも観察され

る．図5－1の2枚の写真は水面をアオコに覆われた相模湖の景観（a）とその原因となるミクロキ

スティスの顕微鏡写真（b）である．

　本章の主題は単体からコロニーへの群体形成という同一種内で起きる表現型可塑性現象の

数理モデル化である．本章では特に単体ミクロキスティス・群体ミクロキスティス間での同一

種内における防御的形態変化を念頭に置いている．本章の研究はVbs　et　a1．（2004a；2004b）による

研究を継承しているが，草食性動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間が群体サイズ

に依存して変化するという新たな仮定が設けられている．そして，先行する研究との主な違い

はサイズに依存する処理時間を考慮した藻類・捕食者系は双安定性を示し得るという点にある．

　ところで，素朴な疑問であるが，動物プランクトンは単体の藍藻類と群体になったアオコと

を区別できるのだろうか．そのような研究が行なわれたかどうか，まだ確認できていない．し

かし，区別の可能性をどう判断するかによって，モデルの構造上に多少の違いが生じてくる．

もし動物プランクトンに区別する能力がないなら，群体アオコが増えて群体の平均サイズが大

きくなれば，そちらへの応対に時間を取られてしまう．その結果，単体藍藻類に関わる時間が

減り，捕食による単体個体数の減少は抑えられるだろう．もし動物プランクトンに区別する能

力があるなら，群体アオコの平均サイズに関わりなく，単体藍藻類への攻撃が続くだろう．だ

としたら群体のサイズが単体藍藻類の捕食に影響を与えることはないはずである．

　Vbs　eta1．（2004a；2004b）も含め，これまでのモデルは前者，すなわち動物プランクトンに単体

一87一



第5章藍藻類の表現型可塑性（1）

と群体を識別する能力がないという仮定に基づいて組み立てられていた．この仮定を採用しな

いとしたら，単体藍藻類と群体アオコを別な種として扱う新たなモデルが必要になる．本章で

は動物プランクトンに単体と群体を識別する能力があると仮定した別種の表現型可塑性モデル

も提示し，その解析を行なう．

図5－1、相模湖におけるアオコの異常発生（2006年9月）．神奈川県の相模湖と津久井湖

は1970年代から毎年夏になるとアオコの異常発生に悩まされてきた．アオコの主成分

はミクロキスティス（Mierocystis）であるが，それ以外にアナベナ（Anabaena）やオシラト

リア（Oseillatoria）も含まれている，2枚の写真は相模湖におけるアオコ大量発生時の景

観（a）とミクロキスティスの顕微鏡写真（b）．（b）の群体の直径は約500μm．（b）の写真は

柴田賢一氏の提供による．

5－2．第5章の目的

1）単体藍藻類t群体アオコ，草食性動物プランクトンの3生物種を構成員とする表現型可塑性

　モデルを構築する．この数理モデルは，（i）草食性動物プランクトンの捕食圧による単体藍藻

　類，群体アオコ間の相互形態変化，（li）草食性動物プランクトンの単体藍藻類に対する嗜好

　的捕食，（iii）群体サイズの増加にともなう草食性動物プランクトンの群体アオコに対する処

　理時間の増加などの効果を含む．

2）草食性動物プランクトンに単体と群体を識別する能力がないと仮定したモデルとあると仮

　定したモデルを作成し，両者を比較する．

　なお，本章では単体藍藻類と草食性動物プランクトンに関して流入項を付加した，より一般

的なモデルを扱う．流入項のないよりV（）setal．（2004a；2004b）に準じたモデルについての解析は

次の第6章で行なう．

5－3．数理モデル

5－3－1．本モデルの仮定

　本章の研究の目的は動物プランクトンの捕食活動によって誘発される藍藻類の表現型可塑

性，すなわち防御的形態変化の基本構造をモデル化することである，モデル化の対象を単体藍

藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンから成る2段階の食物網とする．様々な種類の栄

養塩による影響は環境収容力として一括される．さらに該当する動物プランクトンはダフニア

のような甲殻類ではなく，オクロモナスのような鞭毛藻類とする．Yang　et　al．（2006）の研究によ

れば，オクロモナスはミクロキスティスを摂取，吸収し，かつミクロキスティスに群体形成反
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応を誘発することが分かっている．

　本研究の数理モデルはVos・et・al．（2004a；2004b）によって使われてきたものに準じるが，新たに

2つの視点が加味されている．その1つは群体サイズが動物プランクトンの群体アオコに対す

る処理時間に与える影響である．つまり，動物プランクトンにとって，小さい群体より大きい

群体を摂食するほうがより困難であると考え，平均群体サイズの増加が及ぼすマイナス効果を

モデルに組み込んでいる．そのとき群体サイズは群体を形成する細胞総数の総和を変数として

2項分布すると仮定する．細胞総数の総和は群体アオコの全生物量に比例すると考えられるの

で，群体の平均サイズも全生物量に比例して増加することになる．それに加えて，平均群体サ

イズの増加は動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間を増加させるという仮定も設け

る．この新たに導入されたサイズ効果が本数理モデルの鍵となるメカニズムである．

　もう1つは各構成種を対象とした流入項（source　te㎜）の導入である（ただし，群体アオコに関

する流入項は0）．第2章でも述べたように，流入項は単に外部からの構成種の流入を表すだけ

ではない．ここでの流入項には現実の生態系において行なわれているであろう代替栄養塩の摂

取，代替植物プランクトンの捕食などの効果も含まれている．自然界では栄養塩，各種プラン

クトンなどの外部からの流入やこうした代替，補償の効果が一体となってシステムの安定化に

寄与しているというのが本モデルでの新たな視点である．

5－3－2．常微分方程式

　まず動物プランクトンは単体の藍藻類と群体になったアオコとを区別できないという従来

通りの仮定に立った数理モデルを作成する．そのモデルは次に示すような常微分方程式系であ

る．

誓一・p＋ne〔1－P三ρ〕一・Zξ9・P＋・Z・㌣9・ρ一1＋Vph。P＋i腸（1＋k2e）ρZ一略（5－1）

誓＝・e＋μρ⊂弓ρ〕＋・ Z2

Z2＋92
P－・
�ﾏ「＋Vph。P＋畿（1＋ke2）iZ－mρ2・（5・・2）

誓一ら＋η1≒諾i織ρ）ρz一左☆－m・z・ （5－3）

3つの変数P，ρ，Zはそれぞれ単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンの生物量を

表し，単位はg／m3である．一方，変数τは日単位で測られた時間である．単体藍藻類と群体ア

オコの局所的成長はともに同じ最大成長率μのロジスティック方程式に従うと仮定する．パラ

メータKは単体，群体を合わせた藍藻類全生物量に対する環境収容力を表す．環境収容力が環

境負荷によって決定されることはよく知られている．また，先に述べたように本モデルでは単

体藍藻類群体アオコ，草食性動物プランクトンとも外部から一定の割合で流入することを想

定し，生物量の時間変化を表す各方程式の最初に流入項Ip，互，　Izが付け加えられている．た

だし，群体アオコの流入はほとんどないと考え，Ie＝＝Oという設定にしている．

　誘発される形態変化の効率は2つのパラメータcとgによって評価される（Vbs　eta1．2004a）．

パラメータcは誘発効果に関するスケール定数gは同効果の半飽和定数を表す．動物プラン

クトンによる単体藍藻類または群体アオコに対する選択的捕食はモデルのもう1つの重要な部

分を構成する．捕食を表す応答関数のパラメータは以下の通りである．すなわち，VpとVeはそ
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れそれ動物プランクトンの単体藍藻類と群体アオコに対する避遁率，hpは動物プランクトンの

単体藍藻類に対する処理時間，heは動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間に関わる

定数ηは動物プランクトンの藍藻類に対する摂取率で，ηの値は単体，群体の違いによらない．

　本モデルの仮定によれば，動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間は群体アオコの

生物量に比例して増大する．そのときの処理時間の増加率を評価するために，本モデルには新

しいパラメータkeが導入される．その結果，動物プランクトンの群体アオコに対する実際の処

理時間はhe（1＋ke9）によって表されることになる．したがって，　heとkeは動物プランクトンの

群体アオコ捕食に関わる関数応答を表すときの鍵となるパラメータと言うことができる．残り

のパラメータについて，mp，　me，　mzはそれぞれ単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プラン

クトンの死亡率を表す．本モデルでは草食性動物プランクトンの生物量減少に関して，魚や肉

食性動物プランクトンなどによる捕食も考慮され，そのときの最大捕食率をfz，半飽和定数を

Hzとする非動的な捕食項も付け加えられている．ただし，非動的項なので，　fzは最大捕食率そ

のものではなく，それに暗黙に仮定された魚の生物量を掛けた値である．

　図5－2は表現型可塑性モデル（5－1）一（5－3）および後の数理モデル（5－6）一（5－8）における形態変化の

構造を表す模式図である．図の矢印は単体藍藻類，群体アオコ各生物量が変化していく道筋を

表している．本モデルで使用される各パラメータの意味と値は表5－1にまとめられている．特

に数理モデル（5－1）一（5－3）の解析ではセット1のパラメータ値が使われる．か，Ie，12，　k2，　fzを除

くパラメータの値は先行するいくつかの研究を参照して選ばれている．

　なお，魚または肉食性動物プランクトンの草食性動物プランクトンに対する避遁率をVz，処

理時間をhzとすると，（5－3）式は次のように書き直される．

誓一・z＋η1＋⇒i鑑ρ）ρZ－1＋巖一呼 （5－4）

　　　O　　o

扮　　●
◎ ◎

≒）〉　◎　●
　　　　　　　　　　　　●

　　　　　ψ

図5－2．数理モデル（5－1）一（5－3）および（5－6）一（5－8）における形態変化の構造矢印は単体藍

藻類P，群体アオコ2各生物量変化の道筋を示す．動物プランクトン濃度が高いとき

には単体から群体への変化が支配的になり，逆に低いときは群体から単体への変化が

支配的になる．それ以外に単体も群体も独自にロジスティック型成長を示す．
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このときVz，　hzとfz，　Hzとの間には

ゲ瘍％＝ナ （5－5）

などの関係がある．

表5－1．数理モデル（5－1）一（5－3）および（5－6）一（5－8）におけるパラメータとその値．

パラメータ意味 セット1セットII単位 参照値

μ

c

9
1p

Vp

hp

mp
1ρ

v2

h2

kρ

mρ

η

Hz

mz

環境収容力

単体藍藻類・群体アオコの最大成長率0．5

形態変化の誘発効果に対するスケール因子1．0

形態変化の誘発効果に対する半飽和定数

単体藍藻類の流入率

動物プランクトンの単体藍藻類

に対する避遁率

動物プランクトンの単体藍藻類

に対する処理時間

単体藍藻類の死亡率

群体アオコの流入率

動物プランクトンの群体アオコ

に対する避遁率

動物プランクトンの群体アオコ

に対する処理時間（ke＝0）

動物プランクトンの群体アオコ

に対する処理時間の増加率

群体アオコの死亡率

動物プランクトンの流入率

動物プランクトンの単体藍藻類・

群体アオコに対する摂食率

0－24．00－24．Og／m3

0．1

0．1

0．5　dayl

1．O　day1

0．1　9／m3

　　　　・・3　　　－10．1　　　g・m　・day

10b）

表2．・1

1．oc）

O．06c）

表2．1

0．5　　　05　　　m3・g－1・day一10．77c）

0．5　　　0．5　　　day
0．5c）

O．2　0．2　day1　　表2・・1

0　　　　　0　　　　　g・rrゴ3・dayl　d）

0．5　　0．5　　m3・g－1・day“i　O．77c）

0．5　　　0．5　　　day

1．0　　1．O　　m3／g

0．2　　　0．2　　　daゾ玉

　　　　　　　エヨ　　　－10．1　0．1　g・m・day

O．4　　0．4

1．04c）

d）

0．1a），0．1b），0．18c）

d）

0．5a），0．36c）

魚の動物プランクトンに対する最大捕食率0．84　1．O　g・m’3・daゾ1　d）

動物プランクトンに対する半飽和定数3．0　3．O　g／m3

動物プランクトンの死亡率 0．15　　0．15　　day　1

万6a）

0．1a），　O．15b～，0．17c）

パラメータ値は表2・・1および以下の研究を参照して決定された．a）DeAngelis　et　a1．

（1989），b）Scheffer（1998），　c）Vos　et　al．（2004b），　d）本研究において独自に指定．動物プ

ランクトンの群体アオコに対する実際の処理時間はhe（1＋ke2）によって表される．こ

こで2は群体アオコの生物量を表す．セット1は数理モデル（5－1）・・（5－3）において，セッ

トIIは数理モデル（5－6）一（5－8）において用いられる．　Hzの参照値はa）の研究において

Holling　III型関数応答が仮定されていることを考慮して，平方根に変換されている．
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図5－3．数理モデル（5－1）一（5－3）による分岐図のhe依存性（ke・・O）．　keは動物プランクトン

の群体アオコに対する処理時間（handling　time）の群体アオコ生物量2に対する増加率，

h2はke・＝Oのときの処理時間を表す．　ke・Oのとき，処理時間はρの値によって変化し

ない．ここでは環境収容力Kに対する単体藍藻類生物量P（a），群体アオコ生物量2（b），

動物プランクトン生物量Z（c）の分岐図がheの値によってどう変化するかを調べてい

る．（a）と（b）ではheの値が大きくなるにつれて，同じKの値に対する各生物量P，ρ

がますます増加している．他方，（c）ではKのほとんどの領域で，中間のh2＝15のと

きに生物量Zは最大になる．
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第5章　藍藻類の表現型可塑性（1）

5－4．結果

5－4－1．分岐図（ke＝O）

　数理モデル（5－1）一（5－3）の本格的な探査に先立って，動物プランクトンの群体アオコに対する処

理時間が一定，すなわちkg＝0という単純化された場合についての解析から始める．図5－3には

環境収容力Kに対する単体藍藻類生物量P（a），群体アオコ生物量2（b），草食性動物プランク

トン生物量Z（c）の分岐図が示されている．それぞれの分岐図において，he＝O．5，1．5，2．5に対

応する3本の分岐曲線が描かれている．keを除いて，表5－1におけるセット1のパラメータ値

が用いられている．

　he・＝O．5，15，2．5のどの場合においても，単体藍藻類生物量P，群体アオコ生物量2，動物プ

ランクトン生物量Zとも，環境収容力Kの増加にともなって値が増加する．Kが一定のとき，

Pとρについては処理時間heの値が大きくなるほど各生物量の増加は大きくなり，特にρの

増加が著しい．一方，ZについてはPやρと異なる傾向を示し，およそK＞4　g／m3の範囲でhe・　O．5

または2．5のときよりもh2＝1．5のときの生物量増加のほうが大きくなっている．

5，，4－2．分岐図（k2≠0）

　続いて動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間が可変，すなわちkgiEOの場合の解析

に移る．本モデルにおいて，このときの処理時間はhe（1＋ke2）によって表されるが，これは処

理時間が群体アオコ生物量ρに対して増加率柘で増えることを意味する．図5－4はhe＝O．5の

場合について，ρの分岐図のパラメータk2に対する依存性を調べたものである．　kρ＝Oまたは

瓦ゲ2．0のとき，Kの増加にともなってρの値も単調に増加するが，中間のk2＝1．0のとき，この

システムは典型的な双安定性を示す．つまり，ρのKに対する分岐図はkQの増加につれてまず

単安定から双安定に移行し，さらにk2が増えると再び単安定に戻る．

16．0

　『
oξ
　9
8．0

06
8．0　　　　　16．O

　　　　K【9／M31

24．0

図5－4．数理モデル（5－1）・・（5－3）による分岐図のk2依存性（h2　・O．5）．実線は安定な平衡状

態，破線は不安定な平衡状態を表す．群体アオコ生物量ρの分岐図のみを示す．群体

のサイズが大きくなるほど動物プランクトンに捕食されにくくなるという2のサイズ

効果を考慮すると，動物プランクトンの群体アオコに対する実際の処理時間は

he（1＋kρρ）によって表される．　kQ　・Oまたはk2・・2．0のとき，　Kに対してeは単調増加す

るが，中間のk2＝1．0のとき，　Kの一定の範囲で双安定状態が出現する（図5－5参照）．
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図5－5．数理モデル（5－1）一（5・・3）による双安定状態（he＝O．5，　ke＝1．0）．実線は安定な平衡状

態，破線は不安定な平衡状態を表す．図5－3と同様，環境収容力Kに対する単体藍藻

類生物量P（a），群体アオコ生物量2（b），動物プランクトン生物量Z（c）の各分岐図が

示されている．環境収容力が8．1　6fSK≦16．25の範囲で双安定に特有なS字カーブが観察

される．そのために分岐図の安定状態は2つの実線部分に分かれるが，Pと2の量を

考慮すると，K≦16．25の分枝は澄んだ状態，　K28．16の分枝は濁った状態を表すと考え

られる．
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第5章　藍藻類の表現型可塑性σ）

　図5－5では％＝05，k2＝1．0として，3つの変数P，ρ，　Z，すなわち単体藍藻類，群体アオコ，

動物プランクトン各生物量の環境収容力Kに対する分岐図がまとめて示されている．Zの場合

は多少，不規則であるが，Pとρについては8．16ぷ≦16．25の範囲で双安定に特有なS字カーブ

が観察され，分岐カーブは上下2本の安定な分枝に分かれる．下側の分枝（K≦16．25）でPとeの

値がともに小さいことを考慮すると，この分枝は澄んだ状態を表すと考えられる．一方，上側

の分枝（』セ8．16）ではPとρの値がともに大きく，この分枝は濁った状態に対応すると考えられ

る．

　環境収容力Kに対する生物量の変化を見ると，Pと2の場合，澄んだ分枝，濁った分枝の双

方でKの値とともに値が増加する．一方，Zの場合，　Kの増加につれて澄んだ分枝上では値が

増加するが，濁った分枝上では逆に値が減少する．

5－4－3．安定性解析

　次に表5－1セット1のパラメータ値を用いて安定性解析を行なう．3種の生物量がすべて0

以上（1≧0，9≧0，Z≧0）という条件の下で，このシステムには3つの固定点が生成される．さら

に安定性解析により，このうち2つは安定，1つは不安定であることが判明する．表5－2にま

とめられているように，数理モデル（5－1）一（5－3）によるシステムは2個のアトラクタFo，　F2と1

個のサドルFlを持っている．そして，安定なアトラクタFoは澄んだ状態に，　F2は濁った状態

に対応する．サドルFlは双安定性に不可欠な不安定固定点になる．

表5－2．数理モデル（5－1）一（5－3）における固定点の性質．

（P，2，Z）　［g／m3］　固有値 安定性種類 状態

Fo（0．1，0．958，1．047）　－1．101，－O．063土O．116i安定　アトラクタ澄

F1（0．106，1．722，1．225）0．109，－0．14，－1．06　不安定サドル

F2（0．197，6．634，0．822）－0．163，－0．272，4．01安定　アトラクタ濁

安定性解析には表5・・1セット1のパラメータ値が使われている（ただしK＝12．0）．固有

値実数部の正負からFoとF2は安定なアトラクタ，　Flは不安定なサドルと判定される．

Foにおいて単体藍藻類，群体アオコの生物量（それぞれPとρ）がともに小さいことを

考慮すると，この固定点は澄んだ状態に対応すると考えられる．一方，F2においては

それらの値がともに大きいので，この固定点は濁った状態に対応すると考えられる．

5－4－4．流域

　2個のアトラクタFo，　F2の流域が図5－6に示されている．（a），（b），（c）において，それぞれZ，

2，Pの初期値は不安定固定点F1における値に固定されている．実際の流域は3次元位相空間

内に形成され，それらの流域を画する境界（separatrix）は2次元曲面になる．したがって，厳密

に言えば，これらの図は流域のF1における断面図ということになる．不安定なサドルF1は境

界上に存在する．

　図5－6の（a），（b）において境界がP軸とほぼ平行であることから分かるように，流域の分布は

単体藍藻類の生物量Pにほとんど依存しない．そして，ρの値が小さく，かつZの値が大きい

ほど澄んだ状態に，逆にρの値が大きく，かつZの値が小さいほど濁った状態に収束する傾向

にある．
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図5－6．数理モデル（5－1）一（5－3）による2個のアトラクタの流域断面図（K＝12．0）．澄んだ

状態Foの流域（青の領域）と濁った状態F2の流域（緑の領域）．（a）におけるZの初期値，

（b）におけるgの初期値，（c）におけるPの初期値は不安定な固定点F1におけるそれぞ

れの値に固定される．もともと3変数モデルにおける流域は3次元の領域なので，流

域を分ける境界（separatrix）は2次元曲面になる．したがって，（a），（b），（c）はFLにおい

て流域をそれぞれZ軸，ρ軸，P軸に垂直に切断した断面図と言うことができる．（b）

において，FoがF2の流域内に存在するように見えるが，これは3次元の流域を2次元

の平面に投影したときに生じる「ずれ」による．境界がρ軸とほぼ平行であることから

分かるように，最終状態はPの値にあまり依存せず，Qの値が小さく，Zの値が大き

いときは澄んだ状態に，逆のときは濁った状態に収束する．
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5－5．考察

5－5－1．群体アオコ生物量に依存して変化する処理時間

　本モデルの最も際立った特徴は可変処理時間の導入である．本研究では群体アオコ生物量ρ

の増加が動物プランクトン処理時間の増加をもたらすと仮定している．このサイズ効果が本数

理モデルの鍵となるメカニズムである．この仮定は以下の根拠に基づいている．

1）ミクロキスティスの群体1個を構成する細胞数は群体の体積とともに増加する（Joung　et　al．

　2006）．したがって，湖の全群体を形成するミクロキスティスの総細胞数もその総生物量とと

　もに増加する．

2）群体サイズの2項分布を仮定すると，平均群体サイズは細胞総数に比例して増加する．

3）動物プランクトンの群体に対する処理時間は平均群体サイズに比例して増加する．

3）の仮定，すなわち動物プランクトンの群体に対する処理時間と平均群体サイズとの相関を検

証する実験はまだ行なわれていないようである．

　Bontes　et　aL（2007）は淡水イシガイ（unionid）科の二枚貝（bivalve），アノドンタ・アナティナ

（Anodonta　anatina）の緑藻類1種と藍藻類4株に対する捕食実験を行い，群体ミクロキスティス

に対しては，逆に二枚貝の処理時間が短くなると報告している．そして，その理由はミクロキ

スティスの群体は二枚貝のあご（gi11）の上に容易く保持され，解体されるからであると推測して

いる．他方，彼らはフィラメント状のプランクトシリクス・アガルドヒ（Planktothrix　agardhii）

に関しては，吸管（siphon）の目詰まりによる処理時間の遅れが観察されるとも報告している．

　Bontes・et・al．（2007）の実験では捕食者として動物プランクトンではなく二枚貝が使われている

ことを考慮すれば，群体ミクロキスティスに関する結果はむしろ例外で，フィラメント状のプ

ランクトシリクスに関する結果のほうが一般的と考えるのが妥当だろう．同じ論文で食物の断

片サイズに比例した処理時間の延長のようなメカニズムが捕食者の食物摂取を制限するという

指摘もなされている（Bontes　et　al．　2007）．したがって，動物プランクトンによる群体藻類の捕食

に関しては，その総生物量に比例して処理時間が増加するという状況も十分に想定し得ると考

えられる．

5－5－2．処理時間を可変としたときの分岐図

　先行するVos　et　al．（2004a；2004b）の研究とは異なり，可変処理時間を仮定した本モデルは双安

定性を示す．Vbs　et　al．（2004a；2004b）のモデルがんゲ0の場合に相当し，図5－3に示すように，そ

のときいかなる双安定性も見い出されないことを考慮すれば，双安定性の出現は可変処理時間

の導入によると結論づけて差し支えないだろう．

　図5－5（b）の分岐図によれば，he＝O．5，　ke＝1．0のとき，環境収容力Kが0＜K≦24．O　g／m3の範囲

で群体アオコの生物量2はOg／m3から約14g／m3まで変化する．したがって，同じKの範囲で

処理時間は05日から約7．5日まで変化すると計算することができる．鞭毛藻類のような小型の

原生動物プランクトンにとって，大きな群体藻類の取り扱いは決して容易くないだろうという

点を勘案すれば，この処理時間は十分に現実的な値の範囲内にあると考えることができる．

5－5－3．流入項が分岐図に与える影響および富栄養化の逆説との関連

　本モデルにおけるもう1つの特徴は構成種が恒常的にシステムに流入すると仮定している点

である．これは3つのパラメータ丘，ら，Izによって表されているが，　le＝Oなので，本モデル

で一定の割合で流れ込んでくるのは単体藍藻類と草食性動物プランクトンの2種である．

　先に述べたように丘，12などのパラメータは単に外部からの個体の流入だけを意味するので
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はない．たとえば，本モデルにおける栄養塩の影響はすべて環境収容力Kの中に括られている．

しかし，現実に植物プランクトンの成長に影響を与える栄養塩は多種に渡り，実際の成長率は

それらの影響の総和によって決定される．ある種の栄養塩が不足すれば，他種によって不足を

補うといった補償も行なわれているに違いない．また動物プランクトンであれば，本モデルに

おける藍藻類のような特定の種だけを餌にしているわけではない．藍藻類が枯渇すれば，たと

え嗜好性がなくても他種の藻類を餌食して飢えを避けるはずである．こうした代替や補償の効

果は総体として，システム内の植物プランクトンや動物プランクトンの個体数（同じ意味だが生

物量）を安定化させる方向に働くと考えられる．1＞，Izなどのパラメータはこうした安定化の効

果も表しているという点に注意する必要がある．

　栄養塩流入の増加が捕食・被食システムを不安定化させ，構成種の絶滅に導くという富栄養

化の逆説（paradox　of　enrichment）は理論生態学者の間で長年の懸案になってきた（Rosenzweig

1971；Petrovskii　et　al．2004）．この逆説を回避するために，幾多のメカニズムが提案されてきたこ

ともよく知られている．たとえば，富栄養i化の逆説は時空間カオスへの移行によって（Petrovskii

et　al．2004），もしくは動物プランクトンの捕食活動が喚起する植物プランクトンの防御機制に

よって（Vbs　et　a1．2004a）回避され得るという主張がなされている．　Scheffer（1998）も大きな藍藻類

コロニーのような被食されにくい藻類の存在や空間的な不均一性が潜在的な安定化のメカニズ

ムであるとしている．

　こうした主張はもちろん一理あると思われるが，富栄養化の逆説が現実のものとはならない

理由はもっと単純なところに潜んでいる可能性も捨てきれない．つまり，現実の生態系では栄

養分や餌の代替や補償によって，植物プランクトンや動物プランクトンの個体数は自然環境の

変化に対してそれほど大きく変動せず，比較的一定の値を保つようなメカニズムが働いている

のではないかということである．こうした安定化の効果はモデルにIp，　Ie，ちなどの流入項を

導入することによって表現することができる．なぜなら，流入項を導入することによって各成

分の生物量が0（この場合はP＝0またはZ・O）が定常状態となる可能性は完全に排除されるから

である．

　本モデルによるシミュレーション結果の図5－3と図5－5を見ると，（a）における単体藍藻類の

生物量Pと（c）における動物プランクトンの生物量Zに関しては，環境収容力Kの値が小さくて

も，一定程度の生物量が存在する．それに比較して，（b）における群体アオコの生物量ρに関し

ては，Kの値が小さいとき，その値はほぼ0である．この理由は単体藍藻類と動物プランクト

ンについては丘と膓が一定の値を与えられているのに対し，群体アオコについては12　・Oとし

ていることによると考えられる．こうした分岐図上の傾向は次章の図6－1，図6－3と比較すると，

より違いが鮮明になるだろう．

5－5－4．費用対利得のトレードオフ

　藻類にとって，群体形成は多くの利益を生み出す．進化論的な観点からは動物プランクトン

の捕食から逃れることによって得られる利益に対して，何らかのコストが支払われなければな

らない（Jakobsen　and　Tang　2002；Tang　2003；LUrling　2003a；LUrling　2003b；van　Holthoon　et　al．　2003）．

LUrling（2003a；2003b）は緑藻類のデスモデスマスとセネデスマスに関して，コストは沈むことだ

と主張している．湖の表水層は豊富な光と高い水温により，藻類の成長に適した環境にある，

好条件の表水層から深水層への下降は多くの利益が失われることを意味する．デスモデスマス

やセネデスマスにとって，沈降によってもたらされる不利益こそ捕食者からの逃避というメリ

ットを埋め合わせるコストだというのである．しかし，沈降がコストであるという論理は藍藻
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第5章　藍藻類の表現型可塑性（1）

類に対しては当てはまらないように思える．なぜなら，藍藻類は水面で繁茂しているからであ

る．

　Vos　et　al．（2004a；2004b）はコストを死亡率の違いとしてモデルに組み込んでいる．彼らのモデ

ルでは表2－1，表5－1の参照値を見れば分かるように，防御された（群体）藻類の死亡率　O．18（表

5－1）は防御されていない（単体）藻類のそれ0．145（表2－1）よりも大きく設定されている．ところ

が，本モデルでは2種の藻類の死亡率は同じ値なので，いかなるコストも考慮されていない．

しかし，死亡率の違いをコストとしてモデルに組み込んだとしても，シミュレーションの結果

に何ら本質的な変化は見られないことが確認されている．

5－5－5．動物プランクトンに単体と群体の識別能力があると仮定したモデル

　これまでの数理モデル（5－1）一（5－3）は動物プランクトンに単体と群体を識別する能力がないと

いう仮定に立って組み立てられていた．次にこの仮定を否定した数理モデル，すなわち動物プ

ランクトンに単体と群体を識別する能力があるという仮定に基づいた数理モデルを作成する．

そのような表現型可塑性モデルは次のように記される．

誓一画1－P三ρ〕一・会P＋・プ緊ρ一1＋蕊pZ－m・P・　　（5・・6）

誓コ＋μρ〔1一鵠＋・ Z2

Z2＋92
P－・
激ﾏ一1＋嚇えρρ）ρz－M2紘

（5－7）

誓一互＋η〔　　VpP　＋　　　vρ21＋　VphpP　1＋Vehρ（1＋ke2）e〕z一乃巖…z
（5－8）

各変数とパラメータの意味は数理モデル（5－1）一（5－3）と全く変わらない．パラメータの数値は表

5－1にセットIIとして与えられているが，セット1と比べて，魚または肉食｝生動物プランクト

ンの草食性動物プランクトンに対する最大捕食率丑の値が少し変わっているに過ぎない．

　数理モデル（5－1）一（5－3）と数理モデル（5－6）一（5－8）の違いは単体藍藻類と群体アオコに対する動物

プランクトンの捕食を表す部分にある．捕食によって単体藍藻類生物量Pと群体アオコ生物量

2は減少するが，そのときの減少を表す関数応答の分母が異なっている．具体的に言うと，（5－6）

式と（5－7）式の後から2番目の項である．それに応じて，（5・・8）式の動物プランクトン生物量Zが

捕食によって増加する項も変更されている．

　数理モデル（5－6）一（5－8）によるんゲ0，すなわち動物プランクトンの群体アオコに対する処理時

間がその生物量ρに依存しない場合の分岐図が図5－7に示されている．これに対応する数理モ

デル（5－1）一（5－3）による分岐図は図5－3で，ともに環境収容力Kに対する単体藍藻類生物量P（a），

群体アオコ生物量2（b），草食性動物プランクトン生物量Z（c）の変化を表している．図5－3と図

5－7を比較すると，（b）と（c）にほとんど違いは見られないが，（a）の様子は明らかに異なる．動物

プランクトンに単体と群体を識別する能力がないと仮定した図5－3の場合，各Kの値に対し，

h2の値が増えれば，それにつれてPの値も増加する．それに対し，動物プランクトンに単体と

群体を識別する能力があると仮定した図5－7では，h2の増加につれてPの値は一度，減少して

から増加に転じ，特にhg＝1．5の場合，　h2・O．5の場合に比べて，すべてのKの値に対してPの

値が小さくなっている．
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　K［9／m3】

図5－7．数理モデル（5－6）一（5－8）による分岐図のh2依存性（ke＝0）．数理モデル（5－1H5－3）

の図5－3に対応する図で，ke＝0，すなわち処理時間がρの値によって変化しないとき

の分岐図のheに対する依存性が調べられている．それぞれ（a），（b），（c）は環境収容力

Kに対する単体藍藻類生物量P，群体アオコ生物量ρ，動物プランクトン生物量Zの

分岐図である．図5－3と比較して，（b）と（c）にほとんど変化は見られない．しかし，（a）

のPの分岐図ではhe＝1．5とhe＝2．5の曲線が下側にずれて，　he＝O．5とhe＝1．5の位置関

係が逆転している．
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図5－8．i数理モデル（5－6）一（5－8）による双安定状態（h2＝0．5，　k2・1．0）．実線は安定な平衡状

態，破線は不安定な平衡状態を表す．環境収容力Kに対する単体藍藻類生物量P（a），

群体アオコ生物量2（b），動物プランクトン生物量Z（c）の分岐図で，数理モデル

（5－1）一（5－3）の図5－5に対応する．環境収容力が8．417≦K≦15．247の範囲で双安定状態が確

認できる．ρの値を考慮すると，K≦15．247の分枝は澄んだ状態，1セ8417の分枝は濁

った状態を表すと考えられる．
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第5章　藍藻類の表現型可塑性（1）

5－5－6．識別能力の有無に関する比較

　図5・・8は数理モデル（5－6）一（5－8）によるke≠0，すなわち動物プランクトンの群体アオコに対する

処理時間が2に依存する場合の分岐図で，数理モデル（5－1）一（5－3）の図5－5に対応する．図5－5と

同様に典型的な双安定性が観察され，そのときの環境収容力κの範囲も両モデルであまり変わ

らない．図5－7（ke　・O）のときと同様，群体アオコ生物量ρの分岐図（b）と草食性動物プランクト

ン生物量Zの分岐図（c）にほとんど違いは認められないが，単体藍藻類生物量Pの分岐図（a）は図

5－5の場合と明らかに異なる．

　違いは以下のような点に見られる．双安定領域の右端において，澄んだ状態から濁った状態

へのregime　shiftが起きる際に，図5－5（a）では単体藍藻類の生物量Pは大幅に増加するが，図

5－8（a）ではそれほど増加しない．この理由を指摘することはそれほど困難ではない．（5－6）式の

後から2番目の項において，その分母からρに関する部分が消えていることに注意する必要が

ある．これにより，動物プランクトンの捕食による単体藍藻類の減少は群体アオコ生物量ρの

影響を受けなくなる．要するに単体藍藻類と群体アオコは別な種で，両者に対する動物プラン

クトンの捕食は互いに無関係に行なわれると仮定されているのである．

　つまり，数理モデル（5－6）一（5－8）では異常発生によって群体アオコの生物量が爆発的に増えて

も，単体藍藻類に対する捕食は以前と同じペースで進行する．したがって，単体藍藻類生物量

の減少量は同じである．これが図5・・8（a）の澄んだ状態から濁った状態へのregime　shiftにおいて，

Pの増加量が少ないことの定性的な説明である．

　一方，数理モデル（5－1）一（5－3）において，単体藍藻類に対する捕食は群体アオコの生物量に影響

される．該当する項の分母に2が含まれていることから推測できるように，群体アオコの生物

量が増えれば，単体藍藻類に対する捕食圧も弱まる．したがって，単体藍藻類生物量の減少量

が少なくなる．これが図5－5（a）の同様なregime　shiftにおいて，　Pの値もρの値とともに大幅に

増加している理由である．

　なお，（5－6）式は

　　1　　　　　　1
f・　＝　nt・

　　　　　H・「万・　　　　　　　　　　　（5“9）
などの変換によって，

誓＝画1－P麦ρ〕一・会P＋・プξ～ρ一五話pZ一嘱　　（5－1・）

のような従来の記法に書き直すことも可能である．ここでfpは動物プランクトンの単体藍藻類

に対する最大捕食率，品は単体藍藻類に関する半飽和定数を表す．

5－5－7．野外観察との比較

　第2章で述べたように，本論文では異常発生時におけるアオコ生物量の目安を4．Og／m3とし

ている（Takamura・and・Yasuno・1984）．たとえば，数理モデル（54H5－3）において，群体アオコ生物

量2の分岐図（図5－5（b））は環境収容力が8．16≦K≦16．25の範囲で双安定を示し，その範囲でρの

値はおよそ3．1g／m3から9．3　g／m3まで変化する．一方の数理モデル（5－6）一（5－8）においても，図5－8

（b）から双安定領域におけるρの値の変化をおよそ3．1g／m3から8．7g／m3までと見積もることが

できる．いずれの場合もアオコ異常発生の目安となる4．Og／m3という値がρの変域に含まれて

いることは，これらのモデルの信頼性を高めていると言うことができるだろう．
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5－6．第5章のまとめ
1）本章の表現型可塑性モデルは単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンの3成分か

　らなる．このモデルには草食性動物プランクトンの捕食圧による単体藍藻類，群体アオコ間

　の相互形態変化，および草食性動物プランクトンの単体藍藻類に対する嗜好的捕食という2

　つの効果が組み込まれている．
2）本章のモデルには単体藍藻類と草食性動物プランクトンに関して流入項が付加されている．

　これらの項は単に外部からの流入のみならず，他種栄養塩や植物プランクトンによる代替，

　補償の効果も表す．流入項の導入によって単体藍藻類と草食性動物プランクトンが消滅する

　可能性が完全に消え，その結果，システムは安定性すると考えられる．

3）動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間が群体アオコ生物量に比例して増大する

　と仮定すると，環境収容力の増加とともに双安定状態が出現する．したがって，さらに環境

　収容力が増加すれば，群体アオコの生物量が突然増加する急激な遷移現象（catastrophic　shift）

　が起きると期待される．
4）動物プランクトンに単体と群体を醐Jする能力がないと仮定した表現型可塑性モデル

（5．1）一（5．3）とあると仮定したモデル（5－6）一（5－8）では，主に単体麟類生物量の分岐図に違いが

　現れる．ただし，群体アオコと動物プランクトンの分岐図にはほとんど変化が認められない．

　具体的に動物プランクトンに識別能力があると仮定した数理モデル（5－6）一（5－8）では，環境収容

　力Kの増加に対する単体藍藻類の生物量Pの増加は数理モデル（5－1）一（5－3）のときほど大きく

　ない．その理由は動物プランクトンの単体藍藻類に対する捕食活動は群体アオコの生物量ρ

　の増加と無関係に継続し，したがって，単体藍藻類の減少も同じペースで進行するからであ

　る．

5－7．第5章の補遺
5－7－1．分岐図の描き方（数理モデル（5－1）一（5－3）の場合）

　はじめに数理モデル（5－1）一（5－3）のほうから説明する．分岐図とは時間的に変動しない平衡状態

を示す図である．したがって，常微分形式の平均値モデルにおいて各方程式を「＝O」とおき，こ

の連立方程式を解けば分岐図を描くことができるが，この作業はそれほど単純ではない．いつ

でも連立方程式が解けるとは限らない．たとえば，方程式が5次以上になれば，解の公式は存

在せず，代数的に解くことは不可能である．この章の数理モデルもそのような例で，分岐図を

描くためにはいろいろな工夫が必要になる．

　出発点になるのはP，ρ，Zに関する次の連立方程式である．

画1－P三ρ〕一・Z・三9・P＋cZ・ξ9・2「＋．，h，P＋競（1＋ke2）iZ－m・P　・°・（5’11）

・ρ＋μρ〔1－P麦ρ〕＋・Z三9・P－・Z・；9・ρ一1＋W＋緩（1＋kQ2）iZ－mρ2＝°，（5－12）

・・＋η1＋。蒜監ρρ）iZ　一　f・　fi、ZIZ・　　α　　（5”13）

この3つの式から制御パラメータとなる環境収容力Kと3つの変数P，2，Zとの関係を求め

ていくが，ここでは
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R＝P＋2’　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－14）

と置いて，横軸の環境収容力も含めた4つの変数P，2，Z，　Kを次のように媒介変数Rの関数

として表す方法を探す．

P・P（R），e・・2（R），Z・Z（R），κ・・κ（R）．　　　　　“　　　（5。15）

　まず（5－13）式を

1＋嚇㌶＋ke2）ρZ＝計Z一左会一咋Z｝　　（5－16）

のように変形する．そして，

Vp＝vρ，　mp　：mρ，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－17）

を仮定してから，（5－11）＋（5－12）を作る．

・p＋
謔P－：〕＋÷〔　　　　　　　Z2’・　－f・　iiE・＋Z・一一　m・Z〕一　　　（5－18）

ここで

　ηmρ＋｛μ〔1一剖R］＋・z・　　　　（5－1・9）

と置き，これを（5－18）式に代入して，Zに関する3次方程式

m。Z3＋（fz－E）Z2　＋m。Hz2Z　一　EHz2－0，　　　　　　　　　　（5．20）

を作る．これを解いて解を求めるが，このときのZの式にはKとRが含まれていることに注意

する．

　次に（5－11）／P－（5－12）／2を計算してKを消去する．

芸一き一・毒〔1＋；〕＋・毒⊂9＋1〕一・・　　　　（5－21）

このとき（5－17）式の仮定が使われる．（5－21）式を変形して，

＝P）一・Pｽ≒警2R－・・　　　　　　（5－22）
さらにle＝Oなので，

　　　PZ2－292
1pρ＝c　　　　　　　　R．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－23）

　　　　Z2＋92

以後，

1，…lp（Z2＋92）＋cRg2，　　　　　　　　　　　　　　（5．24）

と置いて変形を進めると，

　　　1’R
P＝ icRZ・一、，）・　　　　　　　　　　　　（5－25）
および

≦2＝R－1），　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－26）
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に至る．以上により，P，2，　Zの3つの変数がRとKによって表される．

　続いて（5－13）式の左辺を

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z2　　　　　　　　VpP＋Veρ
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　、－m・Z・　　　　　　（5－27）　　　　　　　　　　　　　　　　z－fzd＝Iz＋η
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Hz　2＋Z　　　　1＋Vphpl）＋vρhe（1＋kρ2）2

と置き，媒介変数Rを固定しながらKを変化させて，d・・Oとなる値を探す．こうして得られた

RとKからP，ρ，Zも求めることができるので，最終的に分岐図の描画が可能になる．

5－7－2．固定点の求め方（数理モデル（5－1）一（5－3）の場合）

　固定点の場合はKの値がすでに与えられているので，（5－27）式において，Rを変化させなが

らd＝＝Oとなる値を探す．こうしてRの値が確定すれば，P，2，　Zを求めることができる．

5－7－3．固有値の求め方（数理モデル（5－1）一（5・・3）の場合）

　この章の数理モデルの場合，成分が単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンの3

種類なので，分岐カーブ上の各平衡状態は3個の固有値を持つ．まず（5－1）一（5－3）式の右辺を　．

F（P・・e・Z）一・p＋
ﾘ三ρ〕一・Zξプ＋・誌ρ一1＋Vph。P＋i；‘（1＋kee）ρZ－mpP，

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－28）

G（P・2・Z）一・ρ＋μρ⊂LPIρ〕＋・Zξプー・売ρ「嘱P隠（1＋kQ2）iZ－me2・

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－29）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z2　　　　　　　　　　　　Vp・P＋vρ2
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　、－m・Z・　　　　（5－30）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z－fzH（P，　2，Z）＝Iz＋η
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Hz2＋Z　　　　　　　　1＋VphpP＋Vehρ（1＋kρ2）2

と置く．次に固有値を求めようとする点（P，2，Z）において，次の9個の偏微分係数を求める．

璽　璽　9tL　聾　璽　≡　璽　璽　壁．　　　　　　　　　　　　（5－31）
∂P’∂ρ’∂Z’∂P’∂2’∂Z’∂P’∂2’∂Z

さらに9個の偏微分係数によって次の固有値方程式を作る．

∂F

－一
ﾉ

∂P

　∂G

　∂P

　∂H

　∂P

璽
　∂2

∂G

－一
ﾉ

∂2

璽
　∂2

　∂F

　∂z

　∂G

　∂z

∂H

－一
ﾉ

∂Z

＝O．
（5－32）

これは固有値λに関する3次方程式なので，解の公式を用いて3つの固有値を求めることがで

きる．こうして求めた3つの固有値Zo，　Al，　Z2の実数部がすべて一ならば，その状態（P，2，　Z）

は安定，1つでも＋の固有値があれば不安定と判定される．

5－7－4．分岐図の描き方（数理モデル（5－6）一（5－8）の場合）

　続いてもう1つの数理モデル（5－6）一（5－8）の説明に移る．分岐図を描くために次のP，2，Zに
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関する連立方程式を解く．

画1－P麦ρ〕一・プ三9・P＋・Z・告ρ「＋蕊pZ－・p－・・

・e＋μρ⊂1－2itf2e〕＋・会P－・プ妾ρ一1＋㌶えρ。）iZ－mρρ　…

（5－33）

（5－34）

・z＋η
k　　VpP　＋　　　vρ21＋VphpP　1＋vρhρ（1＋ke2）2〕Z一万会…Z＝α　　（5－35）

ここでは分岐図の横軸になる環境収容力Kも変数と見なし，ρを媒介変数として，残りの3つ

の変数P，Z，　Kを次のようにρの関数として表すことを考える．

1）＝1）（2），　Z＝Z（2），　K＝K（ρ）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－36）

（5－36）式を求めることができれば，KとP，　Kとρ，」（とZの関係を表す曲線すなわちP，ρ，

Zの分岐図を描くことができるはずである．

　まずKを消去するために，（5－33）／P－（5・・34）／ρを計算する．

（i・e　一　・eP）一・pG≒ぎ（P＋2）－pez〔1＋蒜「＋誌ρρ）2〕一・・　（5－37）

ここでは12＝Oなので，

P’－ P＋嵩。〆2’「＋。ρ歳えρρ）2・　　　　　　　　　（5－38）

と置いて，

　　　　　つ　　　　2　　　PZ‘－29
1p2－c　　　　　　　　（P＋ρ）－1）2Z（PLρ，）＝O，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－39）

　　　　Z2＋92

を得る．（5－39）式はZに関する3次方程式

PρZ3（PLρ’）一｛1。ρ・一・P（P＋ρ）｝Z2＋Pρ92Z（PLρ1）一・一｛lp＋・（P＋ρ）｝eg2　・＝O，　　（5－40）

に変形され，解の公式を用いてこの3次方程式を解く．これにより，Zが次のようにPと2に

よって表されることになる．

Z＝f（1），2）・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5－41）

　次にまだ使われてない（5－35）式の左辺を

d・　…＋rp
k　　VpP　＋　　　vρ21＋・両p1＋Vehρ（1＋ke2）e〕Z－fzk・iz、－m・Z・　　（5－42）

と置く．（5－42）式の右辺に先に求めた（5－41）式を代入すれば，dはPとeの関数になる．ここで

媒介変数2を固定しながらPを変化させて，み0となるPを探す．こうして得られたP，およ

び（5－41）式によってPとZがρの関数として表されるようになる．

　続いて（5－33）と（5－34）のどちらか1つ，たとえば（5－33）を選び，これをKについて解く．

　　　つ　　　　　　つ
Z’－PI≡誓・A－－」p＋c＝PZ＋mpP・　　　　　（5－43）

などの置き換えにより，
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K＝P＋ρ．

　　　　1－A

これによってKも2の関数として表されるようになる．こうしてP，

図を描くことができる．

（5－44）

ρ，ZのKに対する分岐

■

5－7・．5．固有値の求め方（数理モデル（5－6）一（5－8）の場合）

　　まず（5－6）一（5－8）式の右辺を

F（P・e・Z）一
謔P－P麦ρ⊃一・Zξ9・P＋CZ・；9・e－1＋嵩pZ－・呪

G（P・2・Z）・・　・ρ＋μρ〔1－2X’122〕＋・Zξ9・P－・Z・ξ9・2「＋。ρ乃鑑ρ）iZ－me2・

（5－45）

（5－46）

H（P・2・Z）・一・」z・＋・rp

k1＋器p＋1＋V67tiSiiiEII－E6ie（ei2＋ke2）2〕Z一左毒一・Z・

と置く．以下は数理モデル（5－1）一（5－3）の場合と同じなので省略する．

（5－47）
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（ll）

第6章　動物プランクトンの捕食活動が誘発する

群体形成　藍藻類の表現型可塑性（II）

第6章の概要　この章では外部から単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクト

ンが流入しない純粋な閉鎖系における表現型可塑性モデルについて分析する．すなわ

ち炉0，Jc・＝O，1声0の場合で，このとき単体藍藻類以外の生物量が0，すなわちS2・　O，

Z』0が新たに平衡状態に加わる．それにともない，分岐図における3種類の生物量も

環境収容力Kに対して大きく変動するようになる．特にパラメータ％（動物プランク

トンの群体アオコに対する処理時間の群体アオコ生物量ρに対する増加率）に対する

依存性に大きな変化が現れ，双安定性に特徴的なS字カーブを示すkeの範囲は極端に

狭くなる．この章のモデルでは草食性動物プランクトンに単体藍藻類と群体アオコを

識別する能力がないという従来の仮定に戻る．

6－1．はじめに

　前章の表現型可塑性モデルでは外部からの単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクト

ンの流入を仮定していた．そのとき述べたようにIp，1ρ，　Izなどの流入項（source・term）は単に外

部からの流入だけを表しているわけではない．現実の生態系では代替，補償といった様々な安

定化のメカニズムが働いており，それによって各生物種は大きな増減を経験することなく，比

較的一定な固体数を保っていると思われる．前章で述べたように，流入項にはそのようにシス

テムの急激な変化を緩和し，安定化する緩衝装置としての役割があることも忘れてはならない．

　流入項の導入はそれなりに合理的な仮定であるにもかかわらず，それを含んだモデルの解析

例は意外に少ない．たとえば，表現型可塑性に関する代表的な論文であるVos　et　al．（2004a；

2004b）のモデルにも流入項は含まれていない．その理由の1つに流入項を導入するとモデルの

数学的な解析が煩雑になるという点が指摘できるように思える．

　たとえば，前章の流入項を含む表現型可塑性モデルで固定点を求めるにはかなり複雑な数学

的操作が必要になる（第5章の補遺参照）．しかし，ゲ0，Ie＝＝O，　IfOとすれば，直ちに解の1つ

はρ＝o，Z』0であることが判明する．これにより，固定点を求める方程式の次数を確実に減ら

すことができる．と同時に，tmscritical点やHoph分岐点といったモデル解析上の重要な臨界値

も明確に定義できるようになる．本章ではこうしたメリットを踏まえながら，外部からの構成

員の流入がない閉鎖された捕食・被食系での表現型可塑性モデルを扱う．

6－2．第6章の目的

1）3種の生物，単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンに関する流入項を含まない

　表現型可塑性モデルを構築し，前章のそれらを含むモデルと比較する．

2）Vos・et・al．（2004a；2004b）によれば，環境収容力の増大とともに草食性動物プランクトンの個体

　数も同様に増加すれば，単体藍藻類から群体アオコへの完全な移行が起こるはずである．し

　かし，同じモデルを用いても，そのようにならない場合があることを明らかにする・
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第6章藍藻類の表現型可塑性（II）

6－3．数理モデル

　本章の表現型可塑性モデルは前章の（5－1）一（5－3）においてゲ0，Ie・＝O，　lfOとした場合であり，

より単純化するために，非動的な魚または肉食性動物プランクトンによる草食性動物プランク

トン捕食項も省かれている．したがって，本章の数理モデルは次の記される．

誓一ne⊂1一票≧〕一・ 　Z2　　　　　　　92　　　　　　　　　　　　　　　　VpP　　　1）＋e　　　　　　　　　2－　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z－mpP，
Z2＋92　　　　　　Z2＋92　　　　　　　　　　　1＋VphpP＋vρhρ（1＋kρρ）2

（6－1）

誓一μρ（1一㌘〕＋・ Z2

Z2＋92
P－・
ﾅρ「＋VphpP＋毘（1＋ke2）ρZ－me2，

（6－2）

dZ
－＝ ﾅdt
　　　VpP＋vρ2
　　　　　　　　　　　　Z－mzZ．
1＋Vp乃pp＋vρhe（1＋kcρ）ρ

（6－3）

3つの変数P，ρ，Zは単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンの生物量を表し，単

位はg／m3，もう1つの変数τは日単位で測られた時間である．各パラメータの意味については，

その値とともに表6－1に載せてある．多少，外見は異なるが，動物プランクトンの捕食活動に

おける群体アオコのサイズ効果が含まれていることを除けば，数理モデル（6－1）一（6－3）はVos・et・al．

（2004a；2004b）によって開発されたものと全く同一であり，使われているパラメータの値もほぼ

同じである．

表6－1．数理モデル（6－1）一（6－3）におけるパラメータとその値．

パラメータ意味 値　　単位 参照値

μ

c

g
v」P

hp

mp
vρ

h2

k2

mρ

η

mz

環境収容力

単体藍藻類・群体アオコの最大成長率

形態変化の誘発効果に対するスケール因子

形態変化の誘発効果に対する半飽和定数

動物プランクトンの単体藍藻類に対する避遁率

0－12．Og／m3

0．5

1．0

0．1

0．5

動物プランクトンの単体藍藻類に対する処理時間O．5

単体藍藻類の死亡率　　　　　　　　　　　　　　0．2

動物プランクトンの群体アオコに対する避遁率　0．5

動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　05
（ke＝0）

動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　0．58
の増加率

群体アオコの死亡率　　　　　　　　　　　　　0．2

動物プランクトンの単体藍藻類・群体アオコ
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　0．4
に対する摂食率

動物プランクトンの死亡率　　　　　　　　　　0．2

　　　　　表5－1

day1　　表2－1

day1　　表5－1

g／m3　　表5－1
m3・ 〟f1・day”1表5－1

day　　　　表5－1

day1　　表2－1
m3・〟g1・day1表5－1

day

m3／9

day“　i

dayl

表5．1

表5－1

表5．1

表5－1

表5。1

動物プランクトンの群体アオコに対する実際の処理時間はhρ（1＋ke2）によって表され

る．ここでρは群体アオコの生物量を表す．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（II）

2．4

　x
qξ
　9
　1　．2

0．0

0　　2．222

6、〇

　六
〇ξ

　迎

3．0

0．0

6．O

K［9／m3］
1綿゜

0　　2．222

1．2

　㌃
N｛
　迎

0．6

0．0

6．O

K［9／m3］
1稲゜

　　　　　　　　　　0　　　2．222　　　　　　6．0　　　　　　　　　　／12．O

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　K［9／m3　1　　　11・111

図6－1．数理モデル（6・・1）一（6－3）による分岐図のhQ依存性（ke　・O）．これらは環境収容力K

に対する単体藍藻類生物量P（a），群体アオコ生物量2（b），動物プランクトン生物量Z

（c）の分岐図で，k2は動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間の群体アオコ生

物量2に対する増加率，h2はk2＝Oのときの処理時間を表す．　ke　・Oのとき，処理時間

は2の値によって変化しない．Kt。　・2．222はtranscritical点を表す．　K≦Ktcの領域では単

体藍藻類のみが生育可能，KOK，、の領域では群体アオコと動物プランクトンも存在可

能になる．分岐図はh2の値に強く依存する．　he＜η／mz（η／mf2．0）の場合，　Kの増加につ

れてPの値は0に近づき，gの値は飽和する．　KH　rcl1」11はhe＝＝O．5のときのHopf分

岐点で，K＞KHの領域でリミットサイクル振動が発生する．一方でhe＞η／mzの場合はP

も2もKとともに増加し続ける．ke以外は表64のパラメータ値が使われている．実

線は安定な平衡状態，破線は不安定な平衡状態を表す．
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第6章藍藻類の表現型可塑性（II）

64．結果
6・・4－1．分岐図（ke・・O）

　前章と同じく，群体アオコの大きさに関わらず処理時間が一定，すなわちkQ＝Oというケース

の分析から始める．ここでパラメータkeは動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間の

群体アオコ生物量ρに対する増加率もう1つのパラメータheはke　・Oのときの処理時間であ

る．これはすでにVos・et・al．（2004a）によって，詳しく研究されているケースでもある．図6－1は

このときの環境収容力Kに対する単体藍藻類生物量P（a），群体アオコ生物量ρ（b），草食性動

物プランクトン生物量Z（c）の各分岐図である．それぞれの生物量につき，he・　O．5，1．5，2．5に

対応した3つの曲線が描かれている．keを除いて，表6－1のパラメータ値が用いられている．

　h2・O．5と1．5の2つの場合について，単体藍藻類の生物量Pは環境収容力Kの増加とともに

急速に0に減衰するが，群体アオコの生物量2は一定の値に漸近しながら増加している．とこ

ろが，he・・2．5の場合ではPもρもKとともに増加し続ける．一方，　he＝O．5，1．5，2．5のすべて

のケースにおいて，動物プランクトンの生物量ZはKとともに増加する．ただし，その増え方

はh2によってかなり異なる．後ほど説明するように尾。＝2．222はtranscritica1点と呼ばれる臨界

点で，この点を境に安定状態から不安定状態に変わる．また，　he＝O．5におけるKHr11．111はHopf

分岐点と呼ばれ，K＞后の領域でシステムはリミットサイクル振動を起こす．

6－4－2．分岐図（ke≠0）

　ke・＝Oでの予備的な解析に続いて，堪0の場合に移る．数理モデル（6－1）一（6－3）では動物プラン

クトンの群体アオコに対する処理時間はhc（1＋kee）によって表されるが，これは群体アオコの

生物量ρに関して，処理時間が増加2＄　keで増えることを意味している．図6－2はhe　・O．5にお

ける2の分岐図のkeに対する依存性を表している．　K，。＝2．222をtranscritical点とすると，　K≦K，，

の範囲において，システムの挙動はk2　・Oのときと同じである．しかし，κ≧瓦，の範囲では様々

な挙動が観察され，それらは5つのタイプ（3種類の単安定性と2種類の双安定性）に分類するこ

とができる．

　図6－2（a）に見られるように，ke＝0．0，0．5，1．0の各場合に応じて，3種類の単安定性を確認す

ることができる．つまり，k2＝O．Oのとき，先の図6－1（b）でも説明したように，群体アオコの生

物量ρは環境収容力Kの増加とともにすぐに飽和する．一方でke　・1．0のとき，リミットサイ

クル振動を起こすことなく，ρは増加し続ける．詳しい解析によれば，このタイプの単調増加

はk22：0．597の範囲で観察されることが分かる．さらに中間の0＜ke≦0．553の範囲では，安定な

平衡状態に収束するKの範囲が2つの部分に分かれる．たとえば，ke＝0．5のとき，2つの範囲

は2．222＜K≦7．87とk≧9．384で，中間の7．87＜K＜9．384におけるシステムの挙動はリミットサイ

クルになる．

　図6－2（b）には2種類の双安定性が示されている．両方のケースにおいて，安定な平衡領域は

2本の分枝に分かれる．ke＝＝O．57のとき，システムが下側分枝のK＞8．371の範囲で不安定である

ことを考えれば，安定な範囲は次の2つの部分，すなわち下側分枝の2．222＜K≦8．371と上側分

枝の燈7．743からなることが分かる．したがって，少なくとも7．743≦K≦8．371の範囲で双安定

状態の存在を確認することができる．それに対し，ke＝0．58の場合にはS字に折りたたまれた

典型的な双安定性が観察される．以上を要約すれば，パラメータkeの値が0から1に増えるに

つれて，システムの挙動は単安定から双安定に変わり，再び単安定に戻ることになる．

　図6－3は3つの変数P，2，Z，すなわち単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトン

生物量の環境収容力Kを横軸とする分岐図である．動物プランクトンによる群体アオコに対す
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（ll）

る処理時間の増加率をk2　・O．58に設定し，それも含めて表64のパラメータ値が用いられてい

る．双安定性に固有なS字カーブが7．506≦K≦8．943の範囲で明瞭に観察される．下側分枝から

上側分枝への遷移において，単体藍藻類と群体アオコの生物量P，ρは増加するが，動物プラ

ンクトンの生物量Zは逆に減少する．これは前章の数理モデル（5－1）一（5・・3）の分岐図（図5－5）にも

見られた特徴である．

　6．0
　　　（a）

　『
σξ
　迎

　3．0

0．0

0　　2．222

　6．0
　　　（b）

　ひ
oξ
　岳

　3．0

O．O

　　7．879．384　　12．O

K【9／m31

　　　　　　　　　0　　　2．222　　　　　　　　7．7438．371　　　12．O

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　K【9／m3］

図6－2．数理モデル（6－1）一（6－3）による分岐図のke依存性（he＝O．5）．動物プランクトンの

群体アオコに対する実質的な処理時間はh2（1＋k22）によって表される．（a）ではkeの変

化につれて現れる3種類の単安定性が示されている．kQ＝O．Oのとき，群体アオコの生

物量ρは直ちに飽和状態に達する．またke・・O．5のとき，2本の分枝が現れ，　ke＝1．0の

とき，ρは単調に増加する．特にk2・　O．5のときは7．87〈K＜9．384の範囲でリミットサ

イクルになることにも注意する必要がある．一方で（b）には2種類の双安定性が示され

ている．ke　・O．57のとき，双安定状態は7．743≦1〈≦8．371の範囲に限定されるが，　ke・O．58

のときは典型的なS字カーブが観察される（図6－3も参照）．実線は安定な平衡状態，

破線は不安定な平衡状態を表す．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（H）

　1．8

　7
吐ξ
　迎

O．9

0．0

（a）　ノ’

@　　ノ

」

0　　2．222

6．0

　『
oξ
　9
3．0

0．0

　7．5068．943　　　12．O
K［9／m3］

0　　2．222

　1．2

　♂
Nξ
　9
0．6

O．O

　7．5068．943　　　12．O
K［9／m3］

　　　　　　　　　　0　　　2．222　　　　　　　　　7．5068．943　　　12．O

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　KEg／m3】

図6－3．数理モデル（6－1）一（6－3）による典型的な双安定状態（h2＝＝O．5，　k2＝O．58）．環境収容

力Kに対する単体藍藻類生物量P（a），群体アオコ生物量2（b），動物プランクトン生

物量Z（c）の各分岐図で，7．506≦K≦8．943の範囲に双安定特有のS字カーブが観察され

る．それぞれの分岐図にはK＞K，c（Kt、・＝2．222はtranscritical点）の範囲でZD

（zooplankton－dominated）分枝（2．222≦K≦8．943）およびPD（phytoplankton－dominated）分枝

（丞≧7506）という2つの安定状態が現れる．ZD状態からPD状態への移行にともなって，

Pとρの値はともに増加するが，逆にZの値は減少する．ただし，ZD分枝内ではZ

の値はKとともに増加する．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（ll）

　これらの観i察に基づき，ke・＝O．58のとき，2．222≦K≦8．943の範囲に現れる分枝をZD

（zooplankton－dominated）分枝，1セ7．506の範囲に現れる分枝をPD（phytoplankton　－dominated）分枝

と名づける．ZD分枝内では群体アオコと草食性動物プランクトンの生物量e，　Zは環境収容力

Kとともに増加するが，単体藍藻類の生物量Pは減少する．一方のPD分枝内ではPとρは増

加するが，Zは減少する．

6－4－3．安定性解析

　さらに表6－1のパラメータ値を用いて固定点を求める（ただしK　・8．0）．すると各生物量が0ま

たは＋という条件（匹0，？＿O，Z≧0）の下で，4個の固定点が見つかる．安定性解析によれば，4

つのうちの2つは安定で，残りの2つは不安定である．表6－2にまとめてあるように，数理モ

デル（6－1）一（6－3）は表6－1の条件で2つのサドルFo，　F2と2つのアトラクタFl，　F3を生成する．

　すでに定義した記法によれば，安定なアトラクタF1はZD状態に対応し，もう1つの安定な

アトラクタF3はPD状態に対応する．1つのサドルF2は双安定の中間に位置する不安定固定点

である．もう1つのサドルFoでは単体藍藻類だけが存在し，群体アオコと動物プランクトンは

絶滅する．不安定なサドルFoは図6－3に見られるようにK≦K，e（Kt。・・2．222）の範囲で安定なアト

ラクタに変わり，その半直線はtranscritical点Ki＝K，，においてZD分枝に連続的につながってい，

る．

表6－2．数理モデル（6－1）一（6－3）における固定点の性質．

（P，2，b　［g／m3］　固有値 安定性種類 状態

Fo（4．8，0．0，0．0）　　0．236，－0．3，－1．0　　不安定サドル

Fl（O．046，2．407，0．72）－0．995，－0．011土0．043i安定　アトラクタZD

F2（0．065，2．943，0．674）0．015，・・O．089，－O．993不安定サドル

F3（O．332，3．814，0．339）－0．023，－O．217，－O．967安定　アトラクタPD

安定性解析には表6－1のパラメータ値が用いられた（ただしK』8．0）．固定点は固有値の

実数部がすべて負ならば安定，1つでも正ならば不安定である．この場合，FoとF2は

不安定なサドル，F1とF3は安定なアトラクタになる．　F1において単体藍藻類，群体ア

オコの生物量（それぞれPと2）がともに小さく，逆に動物プランクトンの生物量（Z）が

大きいことを考慮して，この固定点をZD（zooplankton・．　dominated）状態と名づける．一

方，F3においてPと2の値がともに大きく，逆にzの値が小さいことを考慮して，こ

の固定点をPD（phytoplankton－dominated）状態と名づける．

6－4－4．流域

　2つのアトラクタF1とF3の流域が図6－4に描かれている．このとき，各（a），（b），（c）におい

て，Z，2，　Pの初期値はF2におけるそれぞれの値に固定される．現実の流域は3次元位相空間

内に存在するので，これらの流域を隔てる境界separatrixは2次元曲面である．したがって，こ

れらの図は流域の断面図である．不安定なサドルF2は正確にseparatrix上に位置する．

　図6－4の特徴は流域の分布が単体藍藻類の生物量Pにほとんど影響を受けないことである．

そして，Pと2が一定の値，たとえばF2におけるそれぞれの値に固定されていれば，　Zの値が

中間の範囲（およそ0．674≦Z≦0．834）に存在するときにシステムはZD状態のF1に収束し，それよ

り小さくても，大きくても，PD状態のF3に収束する．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（且）
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図6－4，数理モデル（6－1）一（6－3）による2個のアトラクタの流域断面図（K＝8．0）．ZD状態

Flの流域（青の領域）とPD状態F3の流域（緑の領域）．（a）におけるZの初期値，（b）にお

けるρの初期値，（c）におけるPの初期値は不安定な固定点F2におけるそれぞれの値

に固定される．分岐図から双安定領域における終局状態は単体藍藻類生物量Pにほと

んど依存しないことが分かる．不安定なサドルF2がseparatrix上に存在する．

6－5．考察

6－5－1．分岐図（kp＝0）

　Vbs　et　al．（2004a）による2段階の表現型可塑性モデルは防御機構のない藻類（単体藻類），防御

機構を備えた藻類（群体藻類），草食性動物プランクトンの3種の生物によって構成される．こ

のうち単体藻類と群体藻類は同じ段階に存在し，相互に移行可能な表現型可塑性のメカニズム

を備えている．彼らの研究によれば，環境収容力の増加につれて，次の順序で3つの質的に異

なる挙動が継起する．

1）単体藻類のみが存在する．

2）3成分すなわち単体藻類，群体藻類，草食性動物プランクトンが安定な平衡状態として共存

　する．単体藻類はほとんど消滅するので，実質的な共存種は群体藻類と草食性動物プランク

　トンの2つである，
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第6章藍藻類の表現型可塑性（H）

3）主に群体藻類と草食性動物プランクトンの間でリミットサイクル振動が発生する．

　ここで1）と2）の状態を分かつ点がtranscritica1点瓦。で，そのときK，cは次の式によって与え

られる．

K　　＝　　　μ　　　．　　　　mz　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（6－4）

　tc　　μ一〃2p　Vp（rp　一一〃mzhp）’

図6－1におけるtranscritical点はKt。　・2．222となり，　K〈L！K，cの範囲内では単体藻類のみ生き残るこ

とができる．したがって，平衡状態における単体藻類，群体藻類草食性動物プランクトンの

各生物量P，ρ，Zは次のように与えられる．

P一μ一mPK，2・O，　Z・＝O．　　　　　　　　　　　　　（6－5）
　　　μ

　K＞K，．の場合，システムの挙動はheの値に依存する．たとえば，図6－1のhe＝0．5や1．5のよ

うにhe＜η／mz（表6－1よりη／mz＝2．0）のとき，環境収容力Kの増加にともなってPは急速に0に

減衰し，一方でρは次式で与えられる値に漸近していく．

limρ＝：　mz　．　　　　　　　　　　　　　　　（6－6）
κ→。。 @　　γρ（η一mzh2）

この極限値はそれぞれ2＝1．333（he＝O．5），4．0（he・　1．5）である．

　he＜η／mzの場合，2）と3）の状態を分けるHopf分岐点倫が次式によって定義される（Fussma㎜

et　al．2000）．

鞠一 gρ・÷〔（η…㌶露｝　　　　　（6－7）

そして，K＞KHの範囲ではリミットサイクルになるが，　Ktc＜K≦KHの範囲内で群体藻類と動物プ

ランクトンはわずかに残った単体藍藻類とともに安定な平衡状態として共存する．図6－1のよ

うにh2・＝O．5のとき，　Hopf分岐点はKH＝11．111の位置にある．

　これらのhe＜η／〃zzにおける結果は上記の1），2），3）にまとめられたVbs　et　al．（2004a）の結論と

完全に一致する．ところが，h2＞η／mzになると，システムは全く異なった挙動を示す．図6－1

のhe・・2．5のときに見られるように単体藻類の絶滅は起こらず，単体藻類群体藻類とも，その

生物量P，ρは環境収容力Kとともに増え続けるのである！そして，両者の比率P／2は次の値

に収束する．

limヱ＿・ρ（rp　一　m・he）．　　　　　　　　　　　　（6－8）
κ・→。。2　　　・Vp（η一　mzhp）

h2＝2．5のとき，この値は0333である．

6・・5－2．分岐図（ke≠0）

　前章でも考察したが，Vos　et　al．（2004a；2004b）のモデルと異なり，我々のモデルは双安定性を

示す．特に本章のモデル（6－1）一（6－3）とVos　et・al．（2004a；2004b）のモデルとの違いが群体アオコに

対する処理時間の扱いだけにあり，しかもほとんど同じパラメータ値が使われていることを考

えれば，本章においても双安定性の出現は可変処理時間の導入によると結論づけて差し支えな

いだろう．図6－3（b）を見れば分かるように，本章のモデルにおいてk2＝O．58のとき，群体アオ

コの生物量eは0＜K≦12．0の範囲でOg／m3から約5．4g／m3まで変化する．したがって，Kが同

じ範囲で処理時間は0．5日から約2．1日まで変化することになる．この処理時間も十分に現実的

な値の範囲内にあると言えるだろう．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（II）

　確かにシステムの挙動がkeの値に敏感であることは認めなければならない．実際図6－3の

kg・O．58のときのように，下側ZD，上側PD両分枝の全域においてシステムが安定になるとい

う典型的な双安定性を示すパラメータkeの値はごく狭い範囲に限られている．図6－2（b）の

kc・　O．57のときのように，特に下側ZD分枝の一部においてシステムが不安定になるという状況

がより一般的かもしれない．しかし，そのようなときでも双安定状態は維持され，環境収容力

の増加にともなって，群体アオコの生物量ρに急激な増加が起こるという点に注目する必要が

ある．

　なお本章の表現型可塑性モデル（6－1）一（6－3）においても，双安定性を示す7506≦K≦8．943の範囲

で2の値はおよそ3．3g／m3から4．3　g／m3まで変化し，したがって，アオコ異常発生の目安とな

る生物量4．Og／m3をその範囲内に含むという事実を指摘しておく．

6－5－3．Vos論文との相違点

　Vbs　eta1．（2004a；2004b）は表現型可塑性に関する数理モデルの論文の中で，環境収容力が増大

し，かつ草食性動物プランクトンの個体数も同様に増加すれば，単体藍藻類から群体アオコへ

の完全な移行が起こると結論づけている．しかし，本章での解析から明らかなように，同じ数

理モデルを用いても，常にこの結論が正しいとは限らない．

　再度，図6－1を見てみよう．要するにVbs　et　al．（2004a；2004b）は動物プランクトンの群体アオ

コに対する処理時間がhe　・O．5やhe＝1．5の場合だけに着目して，上記のように主張しているこ

とになる．これらはhe＜q／mz（＝2．0）の場合であり，そうでないhe・　2．5などの場合，富栄養化に

っれて，単体藍藻類も草食性動物プランクトンや群体アオコとともに増加し続けるというのが

本章のモデル解析から導かれる結論である．動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間

h2が2．5日というのは決して非現実的な状況ではない．

　すでに何度か述べているように，Vbs　et　al．（2004a；2004b）による論文との主要な相違点は本論

文の表現型可塑性モデルが群体のサイズ効果を導入していることである．しかし，図6－1はk2　・O

の場合で，群体のサイズ効果は含まれていないという点を考慮すれば，たとえVbs　et　a1．（2004a；

2004b）と同じ立場に立ったとしても，本章のシミュレーション結果は彼らが見逃した状況も含

んでいるということを確認できるだろう．

6－5－4．異常発生時における群体アオコの空間分布

　Petrovskii　et　al．（2004）｝こよれば，時空間カオスは種の絶滅を未然に防ぎ，富栄養化の逆説を解

消する．そう考えると，現実の湖沼生態系における藻類分布の不均一性を無視することはでき

ない．時空間カオスを発生する反応・拡散方程式は数理モデル（6－1）一（6－3）の各方程式に拡散項を

付加することによって作ることができる．

誓＝D〔∂2P　∂2P6x2＋⑳2〕＋ne⊂已ρ）一・プ三プ＋・☆ρ一
　　　　　γpP
　　　　　　　　　　　Z－　mpP，
1＋VphpP＋vρhe（1＋　kρ2）2

（6・・9）

誓＝D〔票＋票〕＋μρ⊂1－P麦ρ）＋・プ三プー・誌ρ一 　　　　　vρ2
　　　　　　　　　　　z　一〃meρ，
1＋VphpP＋vρhρ（1＋ke2）2

（6－10）
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（11）

誓一・〔つ　　　　つ∂“Z　∂－Z　　十　つ　　　　つo．r’　∂ゾ〕・η1．弍器．k、、、aZ－mzz．

（6－ll）

ここでxとyはm単位で測定された位置の座標，そして，定tw　Dは水平方向の拡散係数で，そ

の単位はm2／dayである，　P，ρ，　Zの単位は2次元反応・拡散方程式の採用によって91m3から

g／m2に変更されている．

　パラメータはリミットサイクル振動が起こる範囲内から選ばれなければならない．具体的に

図6－2（b）からK＝9．0，ke＝0．5を選び，残りのパラメータを表6－1の値とする．3つの成分P，ρ，

zについて，同一の拡散係数D＝1．0　m2／dayを用いる．

　単体藍藻類生物量P，群体アオコ生物量ρ，草食性動物プランクトン生物量Zの初期分布を

次式によって与える．

P（x，y，O）＝P2，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（6－12）

e（・，y，・）－e・〔1…血⊇　　　　　　　　　　　　（6－13）

・』・・－Z！〔1…si・S，T・｝　　　　　　　・6－14・

3つの値P2，22，　Z2はそれぞれ不安定なサドルFユにおけるP，ρ，　Zの値を表す．そして，領

域は正方形で，1辺の長さの半分をL＝100mとする．

100

E
xO

・100
　’100
（a）

100

亘
xO

O

x　［m】

100

亘

＞e

　　一100
100　・100
　（b）

　　100

亙
xo

O

x［m］

100

富

べ0

　　一tOO
100　・100
　（c）

　　100

冨
xO

4．5

3．O

　cr

1．5

　　　　　　　0．0
0　　　　100
X［m】　　　　　　【9／m2】

4．5

3．O

　o
1．5

一19900　　0　　100’19？00　　0　　100’19宇00　　0　　100　0・0
（d）　　　　　　　x［m］　　　　　（e）　　　　　　　x【ml　　　　　（f）　　　　　　　x［ml　　　　　tg／tn21

図6－5．数理モデル（6－9）一（6－11）による群体アオコの空間分布と時間変化（K＝9．0，　ke＝O．5）．

適当な値のパラメータによって，このシステムはリミットサイクル振動を起こす（たと

えば図6－2（a）におけるko＝05のとき）．このような場合，各方程式（6－1）一（6－3）に拡散項

を付加すると，しばしばカオス的なパターン形成が観察される．上の一連の図はその

例で，初期の段階に渦巻きらしきパターンがかすかに形成された後，直ちに乱雑な不

規則分布に移行する．（a）FO日，（b）F160日，（c）t－320日，（d）F480日，（e）F640日，

（f）t＝800日．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（ll）

　リミットサイクル振動を起こしている常微分方程式系に拡散効果を加えるとカオス的パタ

ーンが生じることはよく知られている（Medvinsky　et　aL　2002）．図6－5は群体アオコ生物量2の

空間分布が時間変化する様子を表している．初期にかすかに形成された渦巻きは拡散効果によ

って直ぐに形が崩れ，最終的に領域は不均一なカオス的パターンによって占有される．

　Vos・et・a1．（2004a；2004b）は防御されていない（単体）藻類防御された（群体）藻類，捕食者として

の草食性動物プランクトンの3者からなる生態系において，捕食活動によって誘発される形態

変化が個体数変動の振幅増大による絶滅を防ぎつつ，個体群動態の安定化に寄与することを明

らかにした．それに加えて，藻類分布の空間的な不均一性も絶滅の回避に寄与していると主張

することができるだろう．

6－6．第6章のまとめ

1）前章の流入項lp，1ρ，　Iz（ただしle　・O）が付加されたモデル（5－1）一（5－3）において，現実的な固定

　点（各成分が0または＋）は3個（安定なアトラクタ2個，不安定なサドル1個）であった．それ

　に対し，この章の流入項がないモデル（6－1）一（6－3）では，1つ増えて4個（安定なアトラクタ2

　個，不安定なサドル2個）になる（ただし環境収容力がK＞K，。の範囲，瓦，はtranscritical点）．増

　えた1個のサドルは単体藍藻類のみが存在可能な状態で，単体藍藻類と草食性動物プランク

　トンは存在し得ない．ただし，この固定点はK≦K、cの範囲内で安定なアトラクタに変わる．

2）前章のモデル（5－1）一（5－3）も本章のモデル（6－1）一（6－3）も双安定性を示す．ただし，この章の

　（6－1）一（6－3）では典型的な双安定性を示すパラメータkeの範囲が極端に狭まる．ここで言う典

　型的な双安定性とは明瞭なSカーブが観察され，かつ上下に分かれた両方の分枝全体が安定

　状態になることを指す．

3）前章のモデル（5－1）一（5－－3）における分岐図のほうが全体的に滑らかであり，自然状態に近いと

　いう印象を受ける．ただし，その分だけtranscritical点やHopf分岐点などの代数学的な特定

　が困難になる．

4）前章のモデル（5－1）一（5－3）における双安定状態は澄んだ状態と濁った状態に区別された．この

　章のモデル（6－1）一（6－3）ではZD状態，　PD状態という区別がなされているが，この章でKSK，、

　の範囲の単体藍藻類だけ存在する安定状態とK＞瓦cにおけるZD分枝が滑らかに結合したも

　のが前章の澄んだ状態に相当すると考えることができる．一方，この章のPD状態は前章の

　濁った状態に対応する．

5）Vos　et　al．（2004a；2004b）の論文では，図6－1においてhe＞ny／mz（たとえばhe＝2．5）となるような

　場合が見落とされていた．彼らの結論とは異なり，このとき単体藍藻類は富栄養化につれて

　絶滅せず，草食性動物プランクトンや群体アオコとともに増え続ける．

6－7．第6章の補遺

6－7－1．分岐図の描き方

　この章の数理モデル（6－1）一（6－3）ではP，ρ，Zに関する次の連立方程式を解く．

ne⊂1－P麦ρ〕一・ 　Z2　　　　　　　92　　　　　　　　　　　　　　　　VpP
　　　」P＋c　　　　　　　　　2－－　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z－〃ZpP＝0，
Z2＋92　　　　　Z2・＋92　　　　　　　　　　　1＋VphpP　＋　vρhe（1＋　kρρ）ρ

（6－15）

μρ⊂1－P三ρ〕＋c Z2

Z2＋92

　　　92　　　　　　　　　　　　vρ2
P－c　　　　　2－　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z－mQ2・＝0，
　　Z2＋92　　　　　　　1＋VphpP＋vρhe（1＋　kρ2）ρ

（6－16）
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（II）

η　VpP＋vρ2　Z－mzZ－・．　　　　　　　　（6－17）
　1　＋　Vphpp＋vρhe（1＋kcρ）2

まず（6－17）式からZ＝0が解であることが分かる．このときρ＝Oも解になり，Pだけが残る．す

なわち，

P一μ一晦K，2　・O，Z・O．　　　　　　　　　　　　　（6－18）
　　　μ

これはすでに（6－5）式として求めたものである．

　続いてZ≠0の場合に移るが，ここでは分岐図の横軸になる環境収容力KもP，2，Zと同等

の変数と見なす．そして，ρを媒介変数としてP，Z，　Kを次のようにρの関数として表すこ

とを考える．

P＝、P（2），　Z＝Z（2），　K＝K（2）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（6－19）

　この章の場合，前章の数理モデル（5－1）一（5－3）と異なり，代数的に（6・・19）式を求めることが可能

になる．まず（6－17）式より

P．．m・｛1＋Vehe（1＋ke2）2｝一卿ρρ，　　　　　　　　　（6－2・）
　　　　　　Vp（η一〃mzhp）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　’

次にKを消去するために，（6－15）／P－（6・・16）／ρを作る．

－c

f〔　P1＋－　2〕＋・毒⊂9＋1〕－1＋砺P；≒誌1＋％ρ）ρZ－（M・　一’一　Mg）一・・（6－21）

その後，

R＝ ｮρ・7－1＋。p蒜；着1＋kQe）6・　M＝m・・－mρ・　　　（6－22）

などの置き換えを行なう．するとv声vρすなわちV＃0のとき，

VZ　3＋（cPR＋ハのZ2＋Vg　2　Z　一（c2R－M）g2＝0，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（6－23）

vp＝veすなわちV・・Oのとき，

Z＝cρR－Mg，　　　　　　　　　　　　　　（6－24）
　　　cPR＋M
などのZに関する確定解を得る．

　もう1つのKについては

f　・1＋Vph・P＋Vehe（1＋ke2）2・Z・・
S211Li－t：i2－S－gl2，　　　　（6－25）

などの置き換えをしながら，（6－15）式を変形して，

K＝　　P＋ρ　　　　　　　　　　　　　　　（6－26）
　　1一去〔誓ザ＋mp〕’

を得る．以上をまとめると，（6・・20）式，（6－24）式，（6－－26）式によって（6－19）式のような表式が求め

られたことになる．
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第6章　藍藻類の表現型可塑性（II）

6－7－2．固定点の求め方

　ただし，固定点の場合は（6・・15）一（6－17）式を代数的に解いて，直接P，2，Zを求めることは難

しい．そこで固定点の座標を求めるときは，たとえば（6－15）式の左辺を

d－rd）
k1－P麦ρ⊃一・Z・三～P＋・Z・妾ρ一1噸＋UZ？2（1＋kee）iZ－m・P・（6－27）

と置き，（6－20）式と（6－24）式を用いて2の値を変えながら，dの変化を観察する．そして，≠0

となる点を固定点とする．

6－7－3．固有値の求め方

　この章の数理モデルも各平衡状態は3個の固有値を持つ．まず（6－1）一（6－3）式の右辺を

F（P・・2・Z）一バ⊂1－P三ρ〕一・念P＋・Z・記ρ一1鴫P＋鑛（1＋kρ2）ρZ－・君

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（6－28）

G（P・e・Z）一μρ〔1－P三ρ〕＋・Z已9・P－・Z・ξ9・2一叫P＋畿（1＋ke2）ρZ一ρ②

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（6－29）

　　　　　　　　　　VpP＋Ve2　Z－m。Z．　　　　　　（6－3・）
H（P，2，Z）＝η
　　　　　　1＋　VphpP＋vρhρ（1＋kρ2）2

と置く．次に固有値を求めようとする点（P，2，勾において，次の9個の偏微分係数を求める．

互旦里≡聾聾互望互．　　　　　　　（6・31）
∂P’∂ρ’∂Z’∂P’∂e’∂Z’∂P’∂ρ’∂Z

さらに9個の偏微分係数によって次の固有値方程式を作る．

∂F

＿一
ﾉ

∂P

　∂G

　∂P

　∂H

　∂P

旦
　∂2

∂G

－一
ﾉ

∂2

璽
　∂2

　∂F

　∂lz

　∂G

　∂z

∂H

－一
ﾉ

∂z

＝0．
（6－32）

これは固有値λに関する3次方程式なので，解の公式を用いて解くことができる．
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第7章　統合アオコモデル

第7章統合アオコモデル

第7章の概要本章では第2章の最小NPモデルと第5章の表現型可塑性モデルを単

一のモデルとして合体し，富栄養化した湖沼生態系に適用可能な包括的4変数モデル

（以後，統合アオコモデルと呼ぶ）を提起する．これまでの研究により，湖沼生態系は

栄養塩と植物プランクトンの相互作用（最小NPモデル）によっても，また動物プランク

トンの捕食から逃れるための表現型可塑性効果（表現型可塑性モデル）によっても双安

定性を示し得ることが判明している．そして，新たな統合アオコモデルにおいて現れ

る双安定性について検証する．

7－1．はじめに・

　第2章の最小NPモデルは栄養塩と植物プランクトンの関係をモデル化している．それに対

し，第5章で作成した表現型可塑性モデルは単体藍藻類や群体アオコなどの植物プランクトン

とそれを捕食する動物プランクトンによって構成される．両者は食物網における異なる段階を

モデル化しており，したがって，2つを連結，統合して，より包括的な統合モデルにまとめる

ことが可能になる．このような着想に基づいて構想されたのが本章の4変数からなる統合アオ

コモデルである．

7－2．第7章の目的

1）最小NPモデル（2－1）一（2－2）と表現型可塑性モデル（54）・・（5－3）を合体し，より包括的な4変数統

　合アオコモデルを構築する．

2）統合アオコモデルの分岐図を描き，双安定性の存在を確認する．さらに動物プランクトンを

　餌とする魚の量と双安定性との関連について考察する．

7－3．数理モデル

7－3－1．統合アオコモデルの概念図

　はじめに統合アオコモデルの概念図を図7－1に示す．モデル化の対象となる食物網は4段階

からなるが，最も下位の魚は変数ではなく，その動物プランクトンに対する捕食効果は非動的

項によってモデルに組み込まれる．そして，表現型可塑性によって相互関連する植物プランク

トンの段階が単体藍藻類と群体アオコの2つに分かれるために合計4変数のモデルになる．図

7－1の右欄に記された（＋）は栄養塩濃度や各生物量が増加する因子を，また（一）は減少する因子

を表す．

　第1章で紹介したDeAngelis等のCASMには植物プランクトンや動物プランクトンの死骸が

栄養塩に転換され，生態系に再供給されるルートがリサイクル項としてモデルに組み込まれて

いる（DeAngelis　et　al．　1989）．　DeAngelis等に倣って，本統合アオコモデルにおいても単体藍藻類，

群体アオコ，動物プランクトンのすべてに対して，栄養塩への還元を表すリサイクル項を導入

する．
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栄養塩

S

・系外からの流入（＋）

E単体藍藻類または群体アオコによる摂取（一）

E系外への流出（一）

E死亡した単体藍藻類，群体アオコ，動物プランクトンから

ﾌ再供給（＋）

単体藍藻類

@　（P）

群体アオコ

@　（ρ）

・系外からの流入（＋）

E栄養塩摂取による増加（十）

E草食性動物プランクトンによる捕食（一）

E自然減少，系外への流出（一）

E単体藍藻類，群体アオコ間の表現型可塑性（±）

・系外からの流入，他種植物プランクトンの摂取による増加（＋）

E単体藍藻類または群体アオコの摂取による増加（＋）

E魚または肉食性動物プランクトンによる捕食（一）

E自然減少，系外への流出（一）

草食性動物

vランクトン

@　（Z）

魚

図7－1．統合アオコモデル（数理モデル（7－6）一（7－9））の概念図．右欄の（＋）は生物量の増加

を，（一）は減少を表す．

7－3－2．4変数統合アオコモデル

　統合アオコモデルを作成するために，まず第2章の有次元表現による最小NPモデル
（2－1）一（2－2）と第5章の表現型可塑性モデル（5－1）一（5－3）を再録する．それぞれ最／JN　NPモデルは

器＝∫ゾえμH告P噺凡　　　　　　　　　　　（7－1）

dP　　　　　　N　　　　　　P　　　　　　　　　　　　　　　－mpP．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　’　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－2）
　　　　　　　　　P－fp万＝1・＋μHN＋N
　　　　　　　　　　　　Hp＋」P

表現型可塑性モデルは

誓一画LP三ρ〕一・会P＋・プ詰ρ一1＋晦P蒜＋んρρ）ρZ一刷（7－3）

誓コ＋μρ〔1－PIρ〕＋・ Z2

Z2＋92

　　　92　　　　　　　　　　　　vρρ
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z　一　mρ2，（7－4）　　　　　　ρ一1Lc
　　Z2＋92　　　　　　　1＋Vp乃pp＋vρ乃ρ（1＋kρ2）ρ

誓＝互＋η1＋轟i鑑ρ）ρZ一力毒一物Z　　　（7－5）

と記される．そして，これらの最小NPモデル（7－1）一（7－2）と表現型可塑性モデル（7－3）一（7－5）を合体
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すると，次の4変数統合アオコモデル（7－6）一（7－9）が完成する．

誓一∫沸H吉N（P＋ρ）一・mNN・＋・rpmpP＋remee＋rzmzz・　　　（7－6）

誓＝・p＋μ蒜P－・寿P＋・☆ρ一1＋輌蒜＋ke2）iZ－m・P・（7－7）

誓＝・e＋”　　　　　　　Z2
　　　　　　　　　、P－－c　　　ρ＋c
　　　　　　Z2＋92HN＋N

誌ρ「＋Vph。P＋緩（1＋ke2）ρZ一ρ②（7－8）

誓一ち＋η1＋⇒i鑑ρ）ρz一万皮吉灼z （7－9）

表7－1．数理モデル（7－6）一（7－9）におけるパラメータとその値．

パラメータ意味 値　単位 参照値

k

疏
MN
rp

「2

rz

μ

c

g

Vp

hp

mp
Iρ

vρ

he

k2

mρ

η

Hz

mz

栄養塩の流入率

植物プランクトンの栄養塩含有率

栄養塩濃度に対する半飽和定数

栄養塩の除去率

単体藍藻類の栄養塩へのリサイクル率

群体アオコの栄養塩へのリサイクル率

動物プランクトンの栄養塩へのリサイクル率

植物プランクトンの最大成長率

形態変化の誘発効果に対するスケール因子

形態変化の誘発効果に対する半飽和定数

単体藍藻類の流入率

動物プランクトンの単体藍藻類に対する避遁率

0－0．6㎜01・㎡3・day1表2－1

0．2

0．2

0．1

0．05

0．05

0．05

05
1．0

0．1

0．1

05

動物プランクトンの単体藍藻類に対する処理時間05

単体藍藻類の死亡率　　　　　　　　　　　　　　0．2

群体アオコの流入率　　　　　　　　　　　　　　0

動物プランクトンの群体アオコに対する避遁率　05

動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　05
（んゲ0）

動物プランクトンの群体アオコに対する処理時間
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　1．0
の増加率

群体アオコの死亡率

動物プランクトンの流入率

動物プランクトンの単体藍藻類・群体アオコ

に対する摂食率

魚の動物プランクトンに対する最大捕食率

動物プランクトンに対する半飽和定数

動物プランクトンの死亡率

0．2

0．1

O．4

0．8

3．0

㎜01／9

mmo1／m3

dayI

表2－1

表2－1

表2－1

day1　　　表2－1

day1　　　表5－1
g／m3　　　　　　表5－1

g・m三3・day－1 @表2－1
M3・ 〟|1・day’1@　表5－1

day　　　　　表5－1

day1　　　表2－1
g・nゴ3・day－1 @　　表5・・1

m3・ 〟f1・day”1　　表5－1

day

m3／9

day1

9・m－3・day－1

　ロヨ　　　のユ
9・m・day

9／m3

0．15　day「1

表5－1

表5－1

表5－1

表5－1

表5－1

表5－1

表5－1

表5－1

．129一



第7章　統合アオコモデル

4つの変数凡P，ρ，Zはそれぞれ栄養塩濃度，単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プラン

クトンの生物量を表し，栄養塩灘の単位は㎜ol／m3，3種類のプランクトン生物量の単位は

g／m3である．一方，変数τは日単位で測られた時間で，（7－1）・・（7－2）のTはそのままtに書き直さ

れている．統合アオコモデルでは環境負荷，つまり富栄養化の程度は環境収容力Kではなく，

栄養塩流入率玩によって評価される．このモデルでも群体アオコの流入はほとんどないと考え，

Je・・Oという設定にしている．特に（7－6）式において，死亡した3種の植物，動物プランクトンの

一部が栄養塩に再供給されることを示すリサイクル項が新たに加わっている．3つのパラメー

タrp，　re，　rzはこのときのリサイクル率を表す．

　シミュレーションで用いられるパラメータ値を表74に示す．ここでは草食性動物プランク

トンに単体藍藻類と群体アオコを識別する能力がないとする数理モデル（5－1）一（5－3）に依拠する

が，識別能力があるとする数理モデル（5－6）・1（5－8）に基づいても，以後の議論の大筋は変わらない．

7－4．結果（分岐図）

　統合アオコモデル（7－6）一（7－9）による分岐図を示す．図7－2は栄養塩の流入率恥に対する栄養塩

濃度N（a），単体藍…藻類生物量P（b），群体アオコ生物量ρ（c），草食性動物プランクトン生物量

Z（d）の各分岐図である．

4．0

　宕

　〉
≧2
　£

2．0

05

20．0
　　（c）

　＝
0ξ
　迎

10．0

0．187　　　　　　　0．415

1／v［mmoトm－3・day・汀

O．64
　　（b）

　㌃
吐ξ

　旦

0．32

o．6　（）6

1．6

　　（d）

　＝
Nξ
　9
0．8

O．187　　　　　　　0．415

1N［mmol・m－3・day－1　1

0．6

06　　0．487　　0．415　α606　　0．187　　0．415　0．6
　　　　　　1〈1［mmol・m－3・day－1】　　　　　　　　　　　　　　　1N［mmoi・m－3　・day－i　］

図7－2．数理モデル（7－6）一（7，，9）における双安定状態．実線は安定な平衡状態，破線は不

安定な平衡状態を表す．栄養塩の流入率玩に対する栄養塩濃度N（a），単体藍藻類生物

量P（b），群体アオコ生物量2（c），動物プランクトン生物量Z（d）の各分岐図を示す．

栄養塩の流入率が0．1　87：SIN≦O．415　mmo1・rゴ3・day1の範囲で双安定に特有なS字カーブ

が観察される．分岐図の安定状態は2つの分枝に分かれ，INSO．415　mmol・nゴ3・day”1の

分枝は澄んだ状態，IB－O．187㎜01・1ゴ3・day　lの分枝は濁った状態と同定される．
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　最小NPモデルや表現型可塑性モデルのときと同様，富栄養化の進行にともなって双安定状

態が出現する．栄養塩の流入率が0．187識≦O．415　mmol・m’3・daylの鞭で双安定に特有なS字

カーブが観察され，分岐図の安定状態は2つに分かれる．Pとρの量からfy≦O．415　mmo1・血一3・

day1の分枝は澄んだ状態，　IB－O．187㎜ol・m’3・day　1の分枝は濁った状態を表すと判断すること

ができる．

7．5．考察　　　　　　　　　　　　　　　゜

7－5－1．野外観察との比較

　これまでと同様な方法で野外観察データから決定された「水の華」状態の数値との照合を行

なう．統合アオコモデル（7－6）・・（7－9）の場合，群体アオコ生物量2の分岐図（図7－2（c））は環境収容

力が0．187飾≦O．415　mmol・m－3・day1の範囲で双安定を示し，その鯛でρの値はおよそ3．5　g／m3

から13．2g／m3まで変化する．したがって，このモデルの場合もアオコ異常発生の目安となる

4．Og／m3という値はρの変域に含まれており，モデルの信頼性を裏付けていると言うことがで

きる．

7－5－2．魚による動物プランクトン捕食が分岐図に与える影響

　新しい4変数統合アオコモデル（7－6）一（7－9）において，魚の生物量がアオコの生物量ρに与え

る影響は特に興味深い．図7－3はこのモデル（7－6）一（7－9）におけるρの分岐図のfz依存性を示して

いる．一般にfzは魚の動物プランクトンに対する最大捕食率を表すパラメータであるが，非動

的項では最大捕食率と魚の生物量との積を表している．このことを考えると，fzは魚の生物量

にも比例して増加すると考えられる．

20．0

　『
oξi

　9
10．0

　　　　　　　　　　　fz＝1．4　f演吾二：＝ニー一一ζ乙三9旦一

　　　　　　　　〇6　　　　　0．3　　　　　0．6
　　　　　　　　　　　　　　　iN　［mmol・m－3　・day’1】

図7－3．数理モデル（7－6）一（7－9）における分岐図のfz依存性．　fzは魚の動物プランクトン

に対する最大捕食率を表すパラメータであるが，このモデルでは魚の生物量に比例し

て増加すると考えられる．したがって，この分岐図から魚の増加につれて双安定性を

示す栄養塩の流入率恥の領域が低い値の側に移行し，ついには双安定性が消えて単安

定に移行することが確かめられる．
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　図7－3に示された分岐図のfz依存性には2つの特徴が表れている．まず1つは魚の増加につ

れて双安定性を示す栄養塩の流入率玩の領域が低い値の側に移行し，ついには双安定自体が消

えて単安定に移行することである．もう1つは恥が同じ値であっても，魚が増加すると群体ア

オコの生物量ρも大幅に増加することである．たとえば，炉0．15～0．1　8　mmol　・　m’3・daゾ1のとき，

力r1．4　g・m’3・day三におけるeはffO．6　g・m－3・daylやfz　＝O．8　g・m”3　’　day’iにおける2よりはるかに

大きい値を示す．分岐図に表れるこれら2つの特徴は魚の増加によってアオコの異常発生が起

こりやすくなり，かつ，その発生量も大幅に増加することを示している．これは魚が増えると

その捕食活動によって動物プランクトンが減少し，それが動物プランクトンの捕食活動を減退

させ，結果的に群体アオコの増加をもたらすという2段階の間接的効果によると考えられる．

7－5－3．3次元に拡張した統合アオコモデル

　本論文では特に解析は行なわないが，統合アオコモデル（7－6）一（7－9）と第3章，第4章の2次元，

1次元反応・対流・拡散方程式を統合した偏微分方程式系の4変数モデルを提示しておく．

（7－6）一（7－9）式の右辺を順にF（N，P，ρ，2り，σ（凡P，ρ，勾，　H（N，P，2，Z），1（N，P，ρ，bと記すと，

この3次元反応・対流・拡散方程式は次のように表される．

誓一畷＋謬＋謬〕一言（峠（v・N）＋F（N・P，e・z）・
（7－10）

馴書＋警＋夢〕一念（v・p）－9（ろP）一£（v・P）＋G（凡靱
（7－11）

誓一曜＋袈＋豊〕一言（v・ρ）言（v・ρ）一£（ろρ）＋H（N・P・2・z）・
（7－12）

馴寮＋彩＋彩〕一ま（V・Z）－8　（vyZ）＋・（N・P・2・Z）・
（7－13）

ここでxとγは水平方向の座標，zは垂直方向の座標を表す．また4つの定数D品Dp，　Dρ，　Dz

はそれぞれ栄養塩，単体藍藻類群体アオコ，動物プランクトンの拡散係数を表す．そして，

渦流による水平方向の速度場VEddyは適当に定めた流れ関数yを用いて，また垂直方向の速度

場VB，、。ッは第4章の方法に倣って以下のように定められる．

VEdd・＝（v・・v…）二 （7－14）

　本研究で使用してきた市販の家庭用ノートパソコンの性能では，この3次元反応・対流・拡

散モデルの解析はほぼ不可能に近い．したがって，このモデルによる解析は今後の研究課題と

して残されるが，もし，それが可能になれば，「水の華」現象を引き起こす群体アオコの3次元

的な動きなど，興味深い事実が明らかになるだろう．

7－6．第7章のまとめ

1）栄養塩，単体藍藻類，群体アオコ，草食性動物プランクトンからなる4変数統合アオコモデ

　ルはアオコ異常発生が常態化している湖沼生態系の個体群動態を総合的に表わすモデルと
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第7章　統合アオコモデル

　考えられる．統合アオコモデルにおいても栄養塩流入率の増加，すなわち富栄養化の進行に

　つれて双安定状態が出現する．

2）異常発生時における空間分布も含むアオコの個体群動態は3次元反応・対流・拡散方程式に

　拡張した4変数統合アオコモデルの解析によって可能になると思われる．

7－7．第7章の補遺

7－7・・1．分岐図の描き方　　　　　　　　．

　統合アオコモデル（7－6）一（7－9）では次のN，P，2，　Zに関する4元の連立方程式を扱わなければ

ならないので，かなり複雑な数学的操作が必要になる．

　　　　　　　（P＋2）一　mNN＋　rpmp1）＋remρe＋rzmzZ＝0，　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－15）1N鴫μ
　　　HN＋N

・p＋μ
ｻP－・寿P＋・壼ρ一1＋Vph。P＋鑛（1＋kρ2）b－Z－　m．P　＝　o，（7－16）

・ρ＋μ
凵E＋・会P－・壼ρ一1曜＋鵠（1＋kρ2）ρZ－e2＝・・ （7－17）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z2　　　　　　VpP＋Vg2
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　、一一・　m・Z・O・　　　　　　　（7－18）　　　　　　　　　　　　　　　Z－fzlz十η
　　　　　　　　　　　　　　　　　　Hz　2＋Z　　　1＋Vphp1）＋　vρhe（1＋kρρ）ρ

ここでは第5章5－7－1節の数理モデル（5－1）一（5－3）の場合に倣って，

R＝1）＋2，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－19）

と置き，さらにZも媒介変数として，横軸の栄養塩流入率玩も含めた残り4つの変数N，P，ρ，

INを2つの媒介変数R，　Zの関数として表す方法を探す．

N　：N（R，Z），　P＝1）（R，　Z），　2＝2（R，　Z），　IN＝IN（R，Z）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－20）

　まず，

mp＝mρ，　Vp＝vρ，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－21）

を仮定してから，（7－16）＋（7－17）を作る．

　　　　　　NR－　VpP　＋　Vee　z－m。R　：O，　　　　（7．22）Ip＋∫ρ＋μ
　　　　　　　　　　1＋VphpP＋vρhρ（1＋kρ2）ρ　　　　　HA戸トN

これに（7－18）式を変形した

1＋諸i鑑ρ）ρZ＝一唯一万∋プ　Z｝　　（7－23）

を代入し，さらに

M＝?g十％）十巖司・　　（7－24）
と置くと，
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第7章統合アオコモデル

　N　　　　＝＝M，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－25）
HN＋N
これより

　　MN＝　　　　HN・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－26）
　　1－－M

を得る．ここでNがRとZの関数であることに注意する．

　さらに

rp＝r2，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－27）

も仮定し，（7・・15）式を変形すると，

IN　・k／t　　　　　　　R＋mNN－（「p”lpR＋「zmzZ）・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－28）

　　　HN＋N
これにより玩もRとZの関数として表わされる．

　今度は（7－16）／1）一（7－17）／2を計算する．

芸一き一・会〔1＋；〕＋・嘉〔9＋i〕一・・　　　　（7・・29）

このとき（7－21）式の仮定が使われる．（7－29）式を変形して，

（・・e－・eP）一・pｽ事R－・・　　　　　　　　　（7－3・）

さらに12・＝Oなので，

　　　PZ2－292
1p2　・・　c　　　　　　　　R．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－31）

　　　　Z2＋92

以後，

1’：＝1P（Z2＋92）＋　cRg　2’　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－32）

と置いて変形を進めると，

　　　1，R
1）＝　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－33）
　　（cRZ2－1，）’

および

2＝R－P，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－34）

に至る．

　以上により，N，　P，2，恥の4つの変数がRとZによって表されたが，ここで（7－18）式の左

辺を

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Z2　　　　　　　　VpP＋Veρ
d＝　lz　＋　rp　　　　　　　　　　　　　　　　　Z－fz　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　2－mzZ，　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－35）
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Hz2＋Z　　　　　1＋VphρP＋Vghρ（1＋ke2）2

と置き，媒介変数RとZを変化させて，d・・Oを満たすRとZの関係を求める．こうして媒介変

数Rを介して，4つの状態変数N，P，ρ，，　Zのパラメータ恥に対する関係が確定し，最終的に

分岐図の描画が可能になる．
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　第7章　統合アオコモデル

7－7－2．固有値の求め方

　統合アオコモデルの場合，分岐カーブ上の各平衡状態は4個の固有値を持つ．まず（7－6）一（7－9）

式の右辺を

　　　　　　　　　　　NF（N，P，2，z）＝IN一えμ　　　　　　　　　　　　　（P＋2）一　mNN＋「pmpP＋「emρ2＋rzmzZ，　　　　　　　　　　　　（7－36）
　　　　　　　　　HN＋N

G（N・P・2・Z）一・p＋PtzaSlt：－xfNP－・毒P＋・毒ρ一1＋Vph。P＋鵠（1＋kρ2）iZ－m・P・

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－37）

H（N・P・2・Z）一・C＋μ蒜ρ＋・芸～P－・☆ρ一1＋IJI；7ti」iZ」tiiZiilipp＋vgfe（1＋kee）iZ－mg2・

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－38）

・（N・P・2・Z）一ら＋η1＋⇒謡＋kρ2）ρZ一万論嚇　　（7－39）

と置く．次に固有値を求めようとする点（N，P，2，　bにおいて，（7・・36）一（7－39）式から次の16個の

偏微分係数を求める．

∂F　　∂F　　∂F　　∂F　　∂G．　∂G　　∂G　　∂G　　∂H　　∂H　　∂H　　∂H　　∂1　　∂ゾ　　∂ゾ　　∂ゾ

∂ソV’@∂P，　∂2，　∂Z’　∂W’　∂P’　∂2’　∂Z’　∂W，　∂P，　∂2’　∂Z’　∂！ZN，i”　aP，　∂2’　∂Z’

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－40）

さらに16個の偏微分係数によって次の固有値方程式を作る．

∂F　　　　　∂F　　　∂F　　　∂iF

－一 ﾉ　　一　　　一　　　一∂N　　　　∂P　　　∂2　　　∂z

　　　　∂G　　　　　　　　　∂G　　　　　　　　　　　　∂G　∂G
　－　　一一，L　－　　　－
　av　　　∂P　　　　　　∂2　　　　　∂Z
　　　　　　　　　　　　　　　＝0．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（7－41）

　∂H　　　　　∂H　　　　　　　　∂H　　　　　　　　　　　　∂H
　－一　　　一　　一一λ　　一一
　∂！Zlv’　　∂P　　∂2　　　　∂z

　∂1　　　∂ゾ　　　∂1　　　　　　　　　　　　∂1
　－　　　一　　　一　　一一λ
　∂！N’　　∂P　　　∂2　　∂z

これは固有値λに関する4次方程式なので，やはり解の公式を用いて解くことができる．

第7章の引用文献

DeAngelis　DL，　Ba1土ell　SM，　Brenkert　AL（1989）Effects　of皿trient　recycling　and　fbod－chain　length　on

　resilience．　Aエn　Nat　134：778－805
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

第8章の概要　本章では相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生現象を神奈川県

が公表している『県営水道の水質』のデータを基に解析する．2つの湖において，ア

オコの発生量発生パターンとも年ごとの変動が大きく，その原因には日照量，水温，

栄養塩濃度といった生態学的，生理学的要因とともに，台風の襲来，ダムの放流とい

った偶発的な自然的要因，人為的要因も深く関与していると思われる．同様な理由で

アオコの発生パターンについても一一般的な傾向を見つけることは困難である．三井大

橋は城山ダムから15㎞ほど離れた津久井湖の中流部に位置し，付近の水域｝まエアレ

ーション装置の稼動による影響も少なく，またダムの放流による流出といった偶発的

要因の影響も受けにくいので，比較的，自然に近い状態でアオコの消長過程を観察で

きると思われる．2006年の三井大橋付近における観測データを第4章で作成した年周

期・日周期垂直運動モデルによるシミュレーションの結果と比較する．

8－1．はじめに

　世界中の多くの湖沼と同様，神奈川県下の相模湖，津久井湖もアオコの異常発生に悩まされ

てきた．相模湖と津久井湖は神奈川県民の主要な水源として，それぞれ1947年，1965年に建

設された人造湖で，上流域の相模湖に対する下流域の津久井湖というように，2つの湖はカス

ケード状に連なって位置する（図8－1，表8－1）．しかし，1960年代からの高度経済成長にともな

って湖周辺や流入河川地域での宅地造成，観光開発が進み，湖に富栄養化がもたらされた．そ

して，1972年に初めてアオコを見るに至り，これ以降，特に1980年代からは夏季におけるア

オコの異常発生が頻繁に観測されている．

　神奈川県の企業庁水道局は定期的な水質検査を行なっており，これまでの結果は年度ごとに

『県営水道の水質』という冊子に公表されている．神奈川県はアオコの異常発生という事態に

対して，エアレーション装置の導入などの対策を講じたり，プロジェクトによるアオコの除去

や資源化に関する研究を行なったりしている．

　最も本質的かつ効果的なアオコ対策は富栄養化の抑制であるが，それ以外に効果を挙げてい

るのがエアレーションである．エアレーションとは湖沼における水質改善対策のために考案さ

れた方法で，圧搾した空気を湖底に送り込み，人工的に対流を起こして表層水と深層水を混合

させる．現在，相模湖には間欠式空気揚水筒式のものが8基，津久井湖には間欠式空気揚水筒

式も含めて様々なタイプのものが9基設置されている．

　エアレーションは自然状態では湖水が混ざらずに停留する夏季成層期に実施され，表層水と

深層水を強制的に循環させる．すると表層の植物プランクトンは光の届かない深層に移動して

繁殖力が弱まり，全体として植物プランクトンの増殖が抑制されると考えられている．エアレ

ーション装置の導入によって相模湖と津久井湖のアオコ発生量はかなり減少したが，まだ完全

に発生を抑えるには至っていない．

　神奈川県は平成9年度から11年度にかけての3年間，科学技術振興調整費を受けて『相模湖

・津久井湖の藻類による汚濁機構解明とその浄化・資源化技術に関する研究』というプロジェ

クトを実施した．この研究報告によれば，相模湖と津久井湖ではエアレーションが行なわれて

いるために，夏季の温度成層はほとんど観測されないということである．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

　最近，2006年の6月から9月にかけて，相模湖と津久井湖は例年にないアオコの大量発生に

見舞われた．同年の9月に何度か現地を訪れる機会があったが，2つの湖とも大量発生はダム

で堰き止められ，水が淀んだ堰堤付近において顕著に観察され，夏季の間中，水面はペンキを

流したようにアオコで覆われていた．採取したアオコを顕微鏡で観察すると，主要な植物プラ

ンクトンはミクロキスティス（MiCi’ocystis）で，群体を形成していた．ミクロキスティス以外にも

数種の棒状，らせん状の細菌類が含まれていた．

　図8－2と図8－3の写真は筆者が2006年9月に撮影した相模湖と津久井湖の景観である．9月

4日の時点ではどちらの湖でも大量のアオコが観察されたが，9月16日になると相模湖のアオ

コはほぼ消滅し，津久井湖の方も面積にして半分くらいにまで減少していた．その後，天候や

水温によって消長を繰り返しながら，10月の上旬には城山ダムの放流もあり，津久井湖のアオ

コ発生は終焉に向かったようである．

8－2．第8章の目的

1）神奈川県によって公表されているデータから相模湖と津久井湖におけるアオコ発生の特徴

　を分析する．

2）第4章で作成した年周期・日周期垂直運動モデルによって，津久井湖の三井大橋付近におけ

　る観測データを解析する．

図8－1．相模湖（a）と津久井湖（b）の航空写真．2つの写真とも右側が下流部．（a）で右側

に見えるのが相模湖大橋と相模ダム堰堤．（b）で中央に見えるのが三井大橋，右側に見

えるのが城山ダム堰堤．出典：Digital　Globe　Digital　Earth　Technology．

表8－1．相模湖（相模ダム）と津久井湖（城山ダム）．

相模湖 津久井湖

ダム

堤高

堤頂長

総貯水容量

相模ダム

58．4m

l96．Om

63，200，000m3

有効貯水容量48，200，000m3

湛水面積　　　326．Oha

城山ダム

75．Om

260．Om

62，300，000　m3

54．700，000　m3

247．Oha

着工年／竣工年1938年／1947年1960年／1965年

出典：フリー百科事典『ウィキペディア（Wikipedia）』，
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図8－2．相模湖に発生したアオコ（2006年）．（a）相模ダム堰堤付近のアオコ（9月4日），

（b）相模湖大橋から見た相模ダム（9月16日），（c）相模ダム堰堤付近のアオコ（9月4日），

（d）相模湖大橋表層のアオコ（9月4日）．相模湖大橋から相模ダム堰堤までの距離は約

200m．9月16日の時点で相模湖のアオコはほぼ消滅していた．

図8－3、津久井湖に発生したアオコ（2006年）．（a）城山ダム堰堤付近のアオコ（9月16

日），（b）「滝つぼ」のアオコ（9月20日），（c）城山ダム・三井大橋間のアオコ（9月28日），

（d）城山ダム堰堤付近のアオコ（9月28日）．津久井湖のアオコは9月末の時点でもか

なりの量が残存していた．
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8－3．データ解析

8－3－1．相模湖・相模湖大橋表層におけるアオコ発生量の経年変動

　表8－2は『県営水道の水質』から抜粋したデータで，1987（S62）年度から2006（H18）年度まで

の相模湖，相模湖大橋表層における6～9月の平均水温と湖水1ml中のミクロキスティス細胞

数をその年度の最高値によって示している．相模湖では1988年度に1基，1991年度に3基，

1992年度に4基合計8基のエアレーション装置が設置された．そのうち相模湖大橋付近に設

置されたのは1991年度で，翌1992年度は前年度に比べてMicrocystisの最大発生量が約1／40

に減少している．これはエアレーション装置導入の成果だと思われる．

　すでに述べているように，本論文ではミクロキスティスの細胞数LO×105　ce11s／ml以上をアオ

コ異常発生または「水の華」状態と定義している．その基準に照らせば，1987年以降相模湖の

相模湖大橋付近において「水の華」状態が実現したのは1990年，1991年，2004年，2006年の計

4回ということになる．

　さらに図8－4は表8－2を描き直したグラフで，（a）は経年変動，（b）は6～9月の平均水温と

Microcystis最大発生量との相関を表す．相関係数はO．41で，両者の間にはある程度の正の相関

が認められる．特に2006年のデータを除いて相関係数を計算すると，その値は0．64になり，

より正の相関が強くなる．

　相模湖に関しては横浜市水道局も独自の調査を行なっている．その調査によれば，1985年度

には2，500，000細胞／mlという高い値を記録したが，最近では数1000から数10000のオーダー

に減少し，特に2003年度は冷夏のために相模湖ではアオコの発生は見られなかった．この調査

結果は神奈川県による表8－2のデータとも符合している．

8－3－2．津久井湖・城山ダム堰堤表層におけるアオコ発生量の経年変動

　一方，表8－3は同じ1987（S62）年度から2006（H18）年度までの津久井湖の城山ダム堰堤表層に

おける6～9月の平均水温とミクロキスティス細胞数の最高値である．津久井湖におけるエアレ

ーション装置の設置は1993年度に2基1994年度に3基の合計5基で，それ以外に1995年度

に2基，1996年度に1基1997年度に1基，合計4基の表層流動化装置が設置されている．特

にエアレーション装置が堰堤付近に設置されたのは1993年度で，翌1994年度は前年度を凌駕

する発生量を記録したものの，翌々1995年度は前年度に比べてMicro（rystisの最大発生量が約

1／420と極端に減少している．

　本論文の基準によれば，1987年以降，津久井湖の城山ダム堰堤付近が「水の華」状態に至った

のは1987年，1989年，1990年，1992年，1993年，1994年，1996年，1997年，1998年，2001

年，2002年，2005年，2006年の計13回で，相模湖に比べてかなり頻度が高くなっている．中

でも1993年と1994年のアオコ発生量は群を抜いており，当時の汚染状況がかなり深刻であっ

たことが想像される．

　図8－5は表8－3を基に作成したグラフで，津久井湖における6～9月の平均水温とMicrocystis

最大発生量の経年変動（a）と両者の相関（b）を示している．相関係数は0．26で，両者の間にある

程度の正の相関が認められるが，相模湖の場合ほど強い相関はなく，アオコの発生には水温以

外の要因も深く関与していることが推測される．ただし，1993年のデータを除くと，相関係数

は05に上昇する．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

表8－2．1987（S62）年度から2006（Hl8）年度までの相模湖・相模湖大橋表層における水

温とMicrocystis最大発生量．出典は神奈川県企業庁水道局『県営水道の水質』．水温

は6～9月の平均．Microcystisの単位は（細胞数／ml）．

年度 1987 1988 1989 1990 1991 1992 1993 1994

水温（℃）　23．7　　21．O

Microcystis　　50，000　　　2，100

　日付　　（9／11）　（8／9）

21．2　　　　23．9　　　　22．3　　　　20．4

　　　230，000　　130，000　　　3，200

　　　　（9／13）　　　（8／19）　　　（9／14）

19．2　　　　　22．7

　　　　17，000

　　　　（8／29）

年度 1995 1996 1997 1998 1999 2000 2001 2002

水温（℃）　21．8　　22．0　　21．8　　20．3　　21．8

Micro（riystis　　28，000　　　49，000　　　15，000　　　4，600

　日付　　（8／28）　（9／18）（7／22，28）（8／26）

22．7　　　　　22．7　　　　　22．1

4，100　　　　9，500　　　　1，400

（8／22）　　　（7／24）　　　（8／16）

年度 2003 2004 2005 2006

水温（℃）　19．7　　23．0　　22．0　　21・．4

Microcystis　　　　　　　　　　110，000　　　8，700　　1，100，000

　日付　　　　　　（8／13）　（7／19）　（8／30）

＿108
工

E
超106－

s
§1・4

（a）

30□
　　』

　　d
20E
　　Φ
　　卜一

　　お

10苫
　　≧

88　　90　　92　　94　　96　　98　　00　　02　　04　　06

　　　　　　　　　　　　Year

　　　　　108

　106一
撃

§竃

§1。4

　　　　　　　　　　　20　　21　　22　　23　　24　　25

　　　　　　　　　（b）　Water　Temperature　［℃1

図8－4．1987（S62）年度から2006（H18）年度までの相模湖・相模湖大橋表層における水

温（×）とMicrocystis最大発生量（圏）．（a）は経年変動，（b）は両者の相関を表す．相関係

数は0．41，実線は回帰直線を表す．2006年のデータを除いた相関係数は0．64．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

表8－3．1987（S62）年度から2006（H18）年度までの津久井湖・城山ダム堰堤表層におけ

る水温とMicrocystis最大発生量．出典は神奈川県企業庁水道局『県営水道の水質』．

水温は6～9月の平均．．Microcystisの単位は（細胞数／m1）．

年度 1987 1988 1989 1990 1991 1992 1993 1994

水温（℃）　24．7

Microcystis　2，400，000

　日付　　（8／24）

22．5

32，000

（8／15）

22．3

110，000

（7／17）

24．6　　　　23．0

550，000　51，000

（7／16）　　　　（7／29）

　23．3　　　　　21．6　　　　　24．3

4，700，00025，000，00030，000，000

　（8／17）　　　　（10／4）　　　　（7／13）

年度 1995 1996 1997 1998 1999 2000 2001 2002

水温（℃）　22．8

Micro（rystis　71，000

　日付　　（8／22）

23．7

410，000

（8／19）

23．8

860，000

（9／3）

21．0　　　　　22．9

130，000　　74，000

（7／22）　　　（6／23）

24．0　　　　　23．6　　　　　23．4

79，000　　　700，000　　　21，000

（8／23）　　　　　（7／3）　　　　　（9／17）

年度 2003 2004 2005 2006

水温（℃）　21．3

Microcystis　15，000

　日付　　（7／23）

24．3

98，000

（9／21）

23．9

190，000

（6／28）

　23．0

5，000，000

　（7／3）

＿108

L且
超106
§

8104
ミ

（a）

翼”

88　　90　　92　　94

108

迎106

§言

§104．

髭　麓

　　　薬‘十トー一　■一一

306
　　』
　　d．

20∈
　　2

　　お

10苫
　　≧

96　　98　　00　　02　　04　　06

Year

　　　　　　　　　　　20　　21　　22　　23　　24　　25
　　　　　　　　　（b）　Water　Temperature［°C］

図8－5．1987（S62）年度から2006（H18）年度までの津久井湖・城山ダム堰堤表層におけ

る水温（×）とMicrocystis最大発生量（■）．（a）は経年変動，（b）は両者の相関を表す．相

関係数は0．26，実線は回帰直線を表す．1993年のデータを除いた相関係数は05．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

8－3－3．相模湖・相模湖大橋表層におけるアオコ発生量の季節変動

　続いてアオコ発生量の季節変動を調べる．表8－4と図8－6に2006年度の相模湖大橋表層にお

ける湖水1m1中のミクロキスティス細胞数の変動を示す．本論文の基準に照らせば，8月16

日に「水の華」状態に至り，それが9月6日まで続いたことになる．これは図8－2に示した筆者

の観測結果とも符合する．2006年は例年にないアオコ大量発生の年で，特に8月30日の

1，100，000細胞／mlという値はエアレーション装置導入以来の最高値ということである．

表8－4．2006（H18）年度の相模湖・相模湖大橋表層における水温とMicrocystis発生量．

出典は神奈川県企業庁水道局『県営水道の水質』．Microcystisの単位は（細胞数／ml）．

5／1 5／8 5／16 5／24 5／30 6／6 6／7 6／13

水温（℃）　13．4

Microcツstis　　O

15．2

0

15．4

0

18．1

0

18．2

0

17．7

0

18．4

0

17．7

0

6／21 6／27 6／29 7／3 7／11 7／18 7／26 7／27

水温（℃）　19．3

Microcystis　　O

19．4　　　　20．7

0　　　　0

21．1

0

22．2

0

21．2　　　　22．4　　　　　19．9

0　　　　　4，300　　　　3，700

8／2 8／7 8／10 8／15 8／16 8／22 8／23 8／30

水温（℃）　20．4　　23．9　　24．4　　23．3　　24．0　　24．2　　24．1　　22・9

Microcystis　　3，000　　　15，000　　　37，000　　　53，000　　470，000　　490pOO　　520，000　1，100，000

9／4 9／6 9／13 9／20 9／27 10／3　　　　10／10　　　　10／17

水温（℃）　23．5　　22．1　　20．6　　21．0　　18．O

MIcrocアstis　　79，000　　　130，000　　　6，500　　　　1，700　　　　　　0

17．4

0

16．1

0

15．3

0

10／25　　　　　10／31

水温（℃）　15．8

Microのystis　　O

16．7

0

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　o
o　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　．

90・4　　　　　　　　　　　　　　10亘

　　　　　　　　　　　　　　　　　　Morlth

　図8－6．2006（H18）年度の相模湖・．相模湖大橋表層における水温とMicrocystis発生量
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

8－3－4．津久井湖・城山ダム堰堤表層におけるアオコ発生量の季節変動

　表8－5と図8－7に2006年度の津久井湖，城山ダム堰堤表層における湖水1m1中のミクロキス

ティス細胞数の変動を示す．2006年は津久井湖においても大量発生の年で，6月21日には早く

も「水の華」状態の臨界値を大きく上回り，その後増減を繰り返しながら，10月3日に最後の

「水の華1状態を記録している．特に7月3日の5，000，000細胞／mlという値は「水の華」状態の臨

界値の50倍にもなる．『県営水道の水質』によれば，相模湖と津久井湖が同時にアオコ大量発

生に見舞われたのはエアレーション装置の導入以来，初めてということである．

　なお，この年は7月中旬と10月上旬に城山ダムのゲート放流が行なわれている．図8－7にお

いて，7月中旬から1ヶ月間ほどアオコ発生量の少ない状態が続いているが，これはゲート放

流による流出が原因であると考えて間違いないだろう．

表8－5．2006（H18）年度の津久井湖・城山ダム堰堤表層における水温とMicro（lystis発生

量．出典は神奈川県企業庁水道局『県営水道の水質』．Microcystisの単位は（細胞数左皿1）．

5／1 5／8 5／16 5／23 5／30 6／6 6／13 6／21

水温（℃）　16．O

Mゴcτoの砿ぷ　　0

15．9

0

15．8

0

17．2

0

19．8　　　　　205　　　　　19．5　　　　　20．9

0　　　　　　8，700　　　　16，000　　　550，000

6／27 7／3 7／11 7／18 7／25 8／2 8／7 8／15

水温（℃）　22．3　　23．0　　23．1　　22．6　　22．4　　22．4　　24．7　　24．4

Micro（汐ぷτむ　　42，000　　5，000，000　　33，000　　　73，000　　　13，000　　1，100，000　　48，000　　640，000

8／22 8／29 9／4 9／13 9／20 9／26 10／3　　　　　　10／10

水温（℃）　25．8　　25．3　　26．8　　24．3　　24．5　　21．9　　2L9　　17。3

Microcystis　2，400，0002，000，0001，300，000　190，000　　710，000　　30，000　　620，000　　55，000

10／17　　　10／25　　　10／31

水温（℃）　18．0　　17．6　　17．4

／lficrecystis　23，000　　　14，000　　　8，700

一

　　　　　　　　　　　　　　　　　Month

図8－7．2006（H18）年度の津久井湖・城山ダム堰堤表層における水温とMicrocystis発生

量．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

8－3－5．津久井湖・三井大橋表層におけるアオコ発生量の季節変動

三井大橋は津久井湖の中央部に架かる橋で誠山ダムの上流およそ15㎞ほど｝こ位置する（図

8－1（b））．ダムから空間的にこのくらい離れると，エアレーションによる撹枠やダムからの放流

といった堰堤付近に特有な影響を受けにくくなり，アオコはほぼ自然に近い状態で生育してい

ると思われる．

　表8－6と図8－8に2006年度の津久井湖の三井大橋表層における湖水1ml中のミクロキスティ

ス細胞数の変動を示す．堰堤付近に比べると，アオコの発生量はかなり少ないが，それでも7

月5日には180，000細胞／mlと「水の華」状態の臨界値1．0×IO5　cells／血1を突破している．その後，

8月下旬から9月の上旬にかけて，アオコは急激な増加傾向を示し，9月6日にはこの年の最高

値320，000細胞／m1という値を記録する．そして，10月中旬には三井大橋付近でのアオコは消

滅している．

表8・・6．2006（H18）年度の津久井湖・三井大橋表層における水温とMierocystis発生量．

出典は神奈川県企業庁水道局『県営水道の水質』．Microcystisの単位は（細胞数／ml）．

5／8 5／10 5／23 6／6 6／7 6／20 7／3 7／5

水温（℃）　15．5

－Microcystis　　O

15．2

0

17．6

0

19．5

0

20．5　　　　　19．5　　　　　22．9　　　　　21．3

84　　　　24，000　　　95，000　　　180，000

7／18 8／2 8／9 8／15 8／29 9／6 9／12 9／29

水温（℃）　22．7　　23．0　　22．8　　24．4　　25．1　　24．0　　24．3　　22．1

／ltficrocystis　　32，000　　　91，000　　　80，000　　　69，000　　　74，000　　320，000　　86，000　　　60，000

10／11　　　　10／17　　　　10／31

水温（℃）　18．0　　18．3　　16．9

M∫α「oc　ystis　　2，000　　　　1，500　　　　　0

三：3．6

E
も
Y2・4
喜

§1・2

9

蓮o

30□
　　㌔

20き
　　R

10」
　　是

oi≧

　　　　　　　　　　　　　　　　　Month

図8－8．2006（H18）年度の津久井湖・三井大橋表層における水温とMicrocystis発生量．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

8－4．考察と数理モデル解析

8－4－1．アオコ発生量のばらつき

　アオコ発生量の経年変動について，まず気が付くことは相模湖，津久井湖とも，その値に大

きなばらっきがあることである．同じ「水の華」状態と言っても，相模湖の相模湖大橋では2004

年の110，000細胞／mlから2006年の1，100，000細胞／mlまで10倍の差があり，津久井湖の城山ダ

ム堰堤においては1989年の110，000細胞／mlから1994年の30，000，000細胞／m1まで，実に300

倍近い差がある．これほどの違いを日照量，水温，栄養塩濃度といった純粋に生態学的，生理

学的要因だけで説明することは難しい．恐らく，1993年の25，000，000細胞／miや1994年の

30，000，000細胞／mlという極度に高い数値には上流部からの流入によるアオコの蓄積や濃縮と

いったダムの堰堤付近に特有な状況が影響していると考えられる．

　図8－4（b）と図8－5（b）に示されているように，水温とアオコ発生量との間にある程度の正の相

関が確認される．しかし，それほど強い相関とは言えず，このことは水温のようなアオコの繁

殖プロセスに関与する固有の要因以外にアオコの発生量を大きく左右する別な要因があること

を示唆している．つまり，相模湖と津久井湖におけるアオコの発生量には日照量，水温，栄養

塩濃度といった生態学的，生理学的要因とともに，上流部からの流入，台風の襲来，ダムの放

流などの偶発的要因も深く関与していると考えられる．

　アオコ発生量の季節変動についても様々なパターンが観察される．図8－6のようにピークが

1つだけの場合もあれば，図8－7，図8－8のように複数のピークを持つ場合もある．ピークが1

つだけの場合でも，その時期は7月の場合もあれば，8月や9月にずれ込む場合もある．こう

した発生パターンの多様さも偶発的要因の深い関与を示唆しているように思われる．

　生態学的，生理学的なもの以外に，相模湖と津久井湖においてアオコ発生量を大きく左右す

る次のような要因が考えられる．

（1）地形的要因……相模湖と津久井湖はV字型の峡谷を堰き止めて造ったダム湖であり，竣工

　時に比べて土砂が堆積しているとしても，場所によって深さはかなり異なると考えられる．

（2）自然的要因……毎年，アオコの発生時期は台風のシーズンとも重なるが，台風の到来など

　によって水量の急激な流入や増加が起これば，アオコの発生量も大きく変動する．

（3）人為的要因……相模湖と津久井湖は神奈川県民に水道水を供給するという目的で造られた

　人造湖であり，貯水量の調整のために必要に応じてゲート放流が行われる．放流が行なわれ

　れば，堰堤付近の水面におけるアオコの量は一挙に0に落ち込む．実際筆者も津久井湖に

　おいて，こうした状況を2006年10月9日の時点で確認している．

（4）その他……通常の状態でもダムの堰堤付近には水とともに上流部で発生したアオコが流れ

　込み，自然に増減を繰り返す以上の量が蓄積していると考えられる．

8－4－2．数理モデルとパラメータ

　上述したように，相模湖と津久井湖においてアオコ発生量が大きく変動する理由として，地

形的要因，自然的要因，人為的要因，その他に分類した4点などが考えられ，こうした要因は

本論文で作成した数理モデルを現実のデータに適用するときの不一致の原因になる．たとえば，

地形的要因について見れば，本論文の第4章で作成した年周期・日周期垂直運動モデルは水平

方向の均一性を仮定しているために深さは一定で，水平方向の境界条件も考慮していない．ま

た，この数理モデルは自然状態での増減だけを対象としており，台風放流などの自然的，人

為的要因などについては全く想定外である．その他，外部からの流入によるアオコの蓄積につ

いても考慮していない．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

　そうした中で，三井大橋付近の水域においてはエアレーション装置の稼動による影響も受け

にくく，また下流のダムの放流による流出といった偶発的要因の影響も少ないと考えられる．

だとしたら，比較的，自然に近い状態でアオコの消長過程を観察でき，そこでの観測データは

数理モデルによるシミュレーションの対象として適していると考えてよいだろう．

表8－7．数理モデル（8－1）一（8－2）のパラメータ．

パラメータ意味 値 単位 参照値

ISm。x

lSmin

do

α〕汐

αPcell

Mcell

αP

夏至の正午における水面光強度

冬至の正午における水面光強度

1月1日と冬至との間の日数差

水による光の吸収係数

藍藻類による光の吸収係数（1細胞当り）

藍藻類の乾燥重量（1細胞当り）

藍藻類による光の吸収係数（1g当り）

800

400

．． P0

0．24

ym・1・㎡2・ゴ　表4・一・1

2．4x　10－12

40．0×10－12g／ce11

0．06　　　m2／g

day

m’l

m2^ce11

表4－1

表4－1

表4－1

表2－1

＝αP、ell／Mcell

iUtnSmax

μ“23min

μmβmax

tetmBmin

dl

品

最も暑い日の水面における藍藻類の最大成長率0．68

最も寒い日の水面における藍藻類の最大成長率0．1

最も暑い日の水底における藍…藻類の最大成長率0．2

最も寒い日の水底における藍藻類の最大成長率0．1

1月1日と最も寒い日との間の日数差　　　45

光強度に対する半飽和定数　　　　　　　　20．0

栄養塩濃度に対する半飽和定数　　　　　　O．2

day’　1

day

ym・1・㎡2・s”1

mmoVm3

表2－1

表4－1

表44
表2・1

Ds

DBmax

DBmin

k

Vm

Fo

αcell

α

MN

Hp

水面における垂直方向の拡散係数　　　　　5．0

最も寒い日の水底における垂直方向の拡散係数5．0

最も暑い日の水底における垂直方向の拡散係数1．0

錘の減衰時間の逆数　　　　　　　　　　3．0

藍藻類の垂直運動速度に関するスケール因子250．0

浮力均衡時の錘因子

栄養塩の流入率

藍…藻類の栄養塩含有率（1細胞当り）

藍藻類の栄養塩含有率（1g当り）

栄養塩の除去率

0．1

0．35

m2^day

daゾl

m／day

表4－1

表4－1

表4－1

表4－1

㎜ol・㎡3・day1表4－1

0．3×10芦10mmo1／ce11

0．75

0．05

動物プランクトンによる藍藻類の最大捕食率0．6

藍藻類生物量に対する半飽和定数　　　　　4．0

mmol／9

day1

9・rn三3・dayl

9／m3

表2－1

＝acell／m、，11

表2－1

表2－1

表2－1

NB

ZT

ltVT

ZB

水底における栄養塩濃度

温度躍層の位置（水面下）

温度躍層の幅

水柱の深さ

20

8

1

20

mmo1／m3

m
m
m

表4－1

表4－1

表4ヨ

表4－1

数理モデル（8－1）一（8－2）のシミュレーションは上記のパラメータ値を用いて実施された．

これらの値は表2－1および表4－1を参考にして決定された．
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

　このような理由により，本章では津久井湖の三井大橋付近における2006年のアオコの消長

を第4章の年周期・日周期垂直運動モデルによって解析する．数理モデルは以下のように記さ

れる．

等㌃⊂D讐〕＋・ザ叫一ぷ　　　　　　　　　　　（8－1）

誓＝£⊂D謬〕一£㈹＋μP一露P・　　　　　（8－2）

再度，変数等について説明すると，NとPは栄養塩濃度と植物プランクトン生物量，また時間

tと水深zに依存するDとVはそれぞれ藍藻類の垂直方向拡散係数および垂直速度である．主

要なパラメータについて，玩は栄養塩の流入率，aは藍藻類体内の栄養塩含有率，　MNは栄養塩

のシステムからの除去率，μは藍藻類の最大成長率，fpは動物プランクトンによる藍藻類の最

大捕食率，Hpは藍藻類生物量に対する半飽和定数である．

　シミュレーションに使われたパラメータの値を表8－7に示す．相模湖，津久井湖を含むこの

水域全体において，この年は例年になくアオコの発生量が多く，特に8月から9月にかけて発

生量の多い日が続いたということを考慮して，最も暑い日を半月ほど後ろにずらして8月中旬

とし，同時にそのときの水面における最大成長率μmぷm、，の値も高めに設定している．それ以外

にαm，玩，NBなどの値にも多少の調整がなされている．

8－4－3．シミュレーション結果の考察

　図8－9がシミュレーションの結果で，図8－8と同じミクロキスティス発生量の実測値ととも

に，栄養塩濃度とアオコ発生量の季節変動がそれぞれ破線と実線で示されている．シミュレー

ション結果は藍藻類ミクロキスティスの発生量と発生パターンを概ね近似しているが，明らか

な不一致も見られる．以下，それらの相違点について理由を考察する．

　まず実測データでは7月中旬にアオコの急激な減少を記録しているが，シミュレーションで

はこの落ち込みが再現されていない．この理由は7月中旬に行われた城山ダムの放流に帰せら

れるだろう．図8－7に示されているように，放流の影響はダムの堰堤付近において特に顕著で，

その後の1ヶ月近いアオコの消失となって現れている．こうした影響がダムから15㎞ほど離

れた三井大橋付近にも及んだということは十分に考え得ることである．

　それほど目立たないが，10月初旬にアオコの実測データは急激に0に落ち込んでいる．一方

でシミュレーションによれば，その後もアオコは生き残っている．この不一致も10月初旬に行

なわれた城山ダムの放流によると考えてよいだろう．

　観測データとシミュレーションとの間の最も顕著な相違は8月下旬から9月末まで続いたこ

の年2回目のアオコの大量発生がシミュレーションでは再現されていないことにある．特に9

月6日には320，000細胞／mlという2006年の最高値を記録し，7月5日の180，000細胞／mlとい

う値を大きく上回っていることを考えれば，何らかの理由づけがなされなければならない．不

一致の理由として，水温の上昇，栄養塩の増加など，急激なアオコの増殖を促す生物学的要因

が重なったということも考えられるだろう．しかし，9月6日のアオコ発生量は群を抜いてお

り，外部に起因する何か突発的な理由が関与しているように思われる．

　そうした中で注目すべき点は上流の相模湖におけるアオコ発生量の推移である．図8－6に示

されているように，相模湖では8月30日に1，100，000細胞／m1という最高値を記録した後，9月

4日には79，000細胞／mlと1週間足らずの間に1／14程度にまで減少している．2006年版の『県

営水道の水質』には，「9月1日には強い降雨によって，アオコは一気に撹枠されて分散した」
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第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

とも記されている．こうした事情を考慮すれば，9月6日に三井大橋付近において異常に高い

発生量を記録した理由は相模湖のアオコが下流に流されて到達したからというのが最も可能性

が高い説明のように思われる．

　8月30日の相模湖におけるアオコ発生量1，100，000細胞／m1に対し，9月6日の三井大橋にお

けるアオコ発生量320，000細胞／mlはその約29％である．三井大橋の発生量には以前からそこで

生育していた自前のアオコも含まれているだろう．この点を考慮すれば，相模湖のアオコの1／4

程度が漂着すれば，三井大橋付近における320，000細胞／mlという数値が実現可能になる．これ

は十分に現実味を帯びた解釈と言えるだろう．

　なお，相模ダムの管理事務所の話によれば，2006年の8月から10月にかけて，大規模なゲ

ート放流が行なわれたのは8月9日と10月5日の2回で，9月1日前後には行なわれていない．

9月1日の強い降雨によって撹搾された相模ダム堰堤付近のアオコは通常の発電のための放流

とともに湖外に流れ出したものと思われる．

　2．0

二
亘

る

Σ

　1．0

鵠

警

9
§

　　0
5 6 7　　　8　　　9

　　Month

20．〇

　六
　∈
　遠
　∈
　且

10．0

0
10　　11

≧

図8－9．津久井湖の三井大橋付近におけるアオコ発生量の実測値とシミュレーション

との比較．アオコの実測値（×または灰色の領域）およびシミュレーションによる栄養

塩濃度（破線）とアオコ発生量（実線）の季節変動が示されている．シミュレーションには

第4章の年周期・日周期垂直運動モデルが使われ，栄養塩濃度とアオコ発生量の値は

水深0～2mの層で平均されている．

8－4－4．相模湖・津久井湖水系における双安定性とregime　shift

　最後に双安定性およびregime　shiftという観点から，ここ数十年の間に起きた相模湖・津久井

湖水系における水質状態の変化について，第2章の最小NPモデルによる分岐図を用いて考察

してみよう．図8－10は（2－3）式，（2－4）式に従って，図2－1（b）を有次元の数理モデル（2－1H2－2）に

戻して描き直した植物プランクトン生物量の分岐図で，表2－1のパラメータ値を用いている．

緑は系がアオコの異常発生，つまり「水の華」状態にある領域，青は「水の華」状態にない領域を

示している．

　『相模湖・津久井湖の藻類による汚濁機澗解明とその浄化・資源化技術に関する研究』の報

告書には，この水域では1972年に初めてアオコを見るに至ったと記されている．したがって，

1972年前後に相模湖・津久井湖水系はregime　shiftを起こし，　clear状態（下側の実線）からtUrbid

一149一



第8章　相模湖と津久井湖におけるアオコの異常発生

状態（上側の実線）に移行したと考えるのが妥当だろう．ただし，このときに必ずしも系への栄

麹流入量INが双安定領域の上限，すなわちO．426　mmol・m’コ・dayLiを超えていたと考える必要

はない，やはり第2章で考察したように，ゆらぎ等の影響によって双安定の一ヒ限に至る前に

regime　shiftした可能性も十分に考えられるからである．特に図8－10の下側のclear状態を表す

実線と不安定状態を表す破線は極めて近接しており，clear状態のresilienceは小さく，したが

って，clear状態からturbiCl状態へのregime　shiftは誘発されやすいと推察することができる．

　regime　shift以後，ほぼ毎年のようにアオコの大量発生が観測されていることを考えれば，現

在に至るまで，相模湖・津久井湖水系はtUrbid状態に留まっていると考えて間違いないだろう．

つまり，2つの湖は図8－10の上側の実線上を行き来しているわけであるが，このとき実線の傾

斜がかなり急であることは興味深い．この節の最初で考察したように，相模湖，津久井湖とも，

アオコの発生量には年によってかなりのばらつきが見られるが，このことは分岐曲線の傾斜が

急であることによって説明できるからである．年毎に栄養塩の流入量，つまり富栄養化の度合

いが異なれば，系の状態は分岐曲線上を左下から右上へ，反対に右上から左下へと移動するだ

ろう．だとすれば，対応する縦軸のアオコ発生量もそれにつれて大きく変動し、ばらつきが大

きくなるはずである．

　今後，相模湖・津久井湖水系を元のclear状態に戻すためには，栄養塩の流入量を少なくとも

現在の値の1／2程度にまで減らす必要がある．turbid状態を表す実線と不安定状態を表す破線は

かなり離れており，tUrbid状態のresilienceは大きく，turbid状態からclear状態への逆regime　shift

は誘発されにくい．したがって，ゆらぎの効果はあまり期待できない．逆regime　shiftを起こす

ためには栄麹の流入量を双安定の下限0．187　mmol・m’3・day’i近くにまで下げる必要があるだ

ろう．
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図8－10，相模湖・津久井湖水系における双安定性とregime　shift．系が緑の領域にあれ

ば，その系はアオコの異常発生，つまり「水の華」状態にあると判断される、また青の

領域にあれば，「水の華」状態ではないと判断される，相模湖・津久井湖水系は1970

年代前半にclear状態（下側の実線）からturbid状態（上側の実線）にregime　shiftしたと考

えられ，以後，夏季の「水の華」状態が常態的している．ただし，ゆらぎ等の影響によ

り，双安定の上限に至る前にregime　shiftした可能性もある．
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8－5．第8章のまとめ

1）相模湖と津久井湖におけるアオコ発生は発生量，発生パターンとも年ごとに大きく変動す

　る．その理由としてV字型の峡谷を堰き止めたダム湖であるという地形的要因，台風などの

　自然的要因，ダムの放流といった人為的要因，上流からの流入によるアオコの蓄積というダ

　ムに特有な要因などが考えられる．

2）津久井湖の三井大橋付近はダムから1．5㎞ほど離れおり，比較的，自然に近い状態でアオ

　コが生育していると思われる．第4章の年周期・日周期垂直運動モデルによるシミュレーシ

　ョンによれば，津久井湖の三井大橋付近におけるアオコの発生量と発生パターンを概ね説明

　することができる．

3）シミュレーション結果と観測データとの主要な相違について，7月中旬の突然の減少は城山

　ダムの放流によるアオコの流出，8月から9月にかけての急激な増加は相模湖から流れ出た

　アオコの漂着といったモデルに組み込むことが困難な偶発的な原因によると考えられる．

4）相模湖・津久井湖水系は1970年代前半（1972年）にclear状態からturbid状態にregime　shift

　し，以後，現在までturbid状態に留まっていると考えられる．将来，栄養塩の流入量を1／2

　程度に減らせば，clear状態に逆regime　shiftする可能性がある．

第8章の引用文献

神奈川県企画部科学技術政策室『相模湖・津久井湖の藻類による汚濁機構解明とその浄化・資

　源化技術に関する研究』，1998（H9）年度から3年間実施，各年度に研究成果報告書がある．

神奈川県企業庁水道局『県営水道の水質』，県政情報センターで自由に閲覧することができる．

　本研究では1987年から2006年までのデータを参照した．
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第9章　総括

第9章　総括

第9章の概要　この章では本研究の総括を行なう．まず簡単に章ごとのまとめを行い，

続いて第2章で作成した栄養塩・植物プランクトンからなるオリジナルな最小NPモ

デルと従来から知られていたShefferモデルとの比較を行う．2つのモデルはともに湖

沼生態系における植物プランクトンの消長を表す基本方程式として機能し得るが，両

者を比較し，本研究による最小NPモデルの優位性について判定する．本論文で新た

に提案された最小NPモデルの独創性と応用可能性を考えれば，この比較は特に重要

である．最後に本研究論文で作成したオリジナルな6つの数理モデルについて，相互

関係の確認や評価を行い，今後の研究の方向性を提示する．

9－1．各章の概要

　各章のまとめはすでに章ごとに行なっているが，ここで改めて全体を｛府敵してみる．まず第

1章はこれまでの研究成果をまとめた章である．その後の研究と密接に関連するのが植物プラ

ンクトンと動物プランクトンからなるShefferの2成分モデル（1－6）一（1－8）で，このモデルは富栄

養化の逆説から逃れられないことが確認される（Scheffer　1991）．

　第2章において，湖沼生態系の富栄養化現象を記述する基本方程式として，オリジナルな最

小NPモデルが提起される、　Shefferモデルと同様，このモデルは双安定性もリミットサイクル

振動も示すが，富栄養化の逆説を回避できるという点において，Shefferモデルよりも優れてい

ると結論される．

　第3章は最小NPモデルのpatchinessパターン形成への適用である．潮流や渦流によって生じ

る速度場の撹拝効果を対流項としてモデルに組み込むことにより，極めて現実に近いpatchiness

パターンの再現に成功している．

　次の第4章では同じ最小NPモデルが藍藻類に見られる年周期，日周期の垂直上下運動に適

用される．アオコの主成分ともなる藍藻類は初夏の大量発生と秋季の終息，夜間の湖面への上

昇と昼間の湖底への沈降というタイムスケールの異なる2種類の周期的現象を引き起こす．こ

れらの年周期，日周期の現象が浮力のコントロールメカニズムを組み込んだ1次元の反応・対

流・拡散方程式によって，単一のモデルによって説明される．

　一方，動物プランクトンの捕食活動は藍藻類などの植物プランクトンに対し，単体から群体

への防御的形態変化を促進することが知られている．第5章と次の第6章ではこのような藍藻

類の表現型可塑性が数理モデル化される．モデル自体はVbs　et　al．（2004a；2004b）によるものを基

本形として引き継いでいる．しかし，群体のサイズが大きくなると動物プランクトンに捕食さ

れにくくなるというサイズ効果を考慮すると，双安定性が出現することを明らかにする．第5

章では植物プランクトン，動物プランクトンに関する外部からの流入項（source　teml）を含むモデ

ルを扱い，第6章では流入項を含まないモデルを扱う．特に第5章では動物プランクトンに単

体と群体の識別能力がないと仮定したモデルとあると仮定したモデルの比較も行なわれる．

　続く第7章では第2章の最小NPモデルと第5章の表現型可塑性モデルが合体され，より包

括的な4変数統合アオコモデルが提示される．そして，このモデルにおいても富栄養化の進行

とともに双安定状態が出現することを確認する．

　第8章はこれまでと性格を異にする章で，神奈川県が所有する相模湖，津久井湖におけるア
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第9章　総括

オコ発生状況の具体的なデータが扱われる．その中から特に津久井湖中流域の三井大橋付近に

おける2006年のデータを取り上げ，それに対して第4章の年周期，日周期垂直運動モデルの適

用が試みられる．

9－2．最小NPモデルとShefferモデルとの比較

9－2－1．最小NPモデルとShefferモデル

　最小NPモデルとShefferモデルの比較に際し，2つの無次元モデルをここに再録する．まず

第2章の最小NPモデルは次のように記される．

dn　　　　　n
万＝i・一αrt／　P－M・n・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（9－1）

筈一τ・＋「告ρ一喘一。μ　　　　　　　（9－2）

ここで2つの無次元変数nとpはそれぞれ栄養塩濃度と植物プランクトン生物量を表し，とも

に無次元時間tの関数である．無次元パラメータに関して，inは栄養塩の流入率，αは植物プラ

ンクトンの栄養塩含有率，Mnは栄養塩の除去率ipは植物プランクトンの流入率，　fpは動物プ

ランクトンによる植物プランクトンの最大捕食率，そして，mpは植物プランクトンの死亡率を

表す．

　一方，第1章で紹介したShefferモデルの無次元型は次のように表現される．

駝（1－P）一㌫ち　　　　　　　　　　　　　　（9－3）

寄一后・－m…　　　　　　　　（9－4）
または

緩＝㌃≒・一≠㌻埠
（9－5）

2つの無次元変数ヵ，zは植物プランクトン，動物プランクトンの各生物量である．無次元パラ

メータηは動物プランクトンによる植物プランクトンの最大摂取率，m，は動物プランクトンの

死亡率そして，h．とh。はそれぞれ植物プランクトン，動物プランクトンに関する半飽和定数

を表す．簡略化したモデル（9－3）一（9－4）では双安定状態は出現せず，リミットサイクルしか生成し

ない．しかし，（9－4）式にHolling　III型の魚または肉食性動物プランクトンによる非動的

（non－dynamica1）な動物プランクトン捕食項を加えて（9－5）式のように改良すると，このシステム

は双安定性も示すようになる．

9－2－2．富栄養化の逆説

　すでに何度か指摘したように，富栄養化の逆説に関して最小NPモデルとShefferモデルとの

間に顕著な違いが現れる．Shefferモデルによれば，環境収容力の増大，すなわち富栄養化にと

もなって植物プランクトン・動物プランクトン間リミットサイクル振動の振幅増加は止まず，

環境の偶発的撹乱による絶滅の危険性が増大する．つまり，富栄養化の逆説を回避することが

できない（図1－4）．

　一方で本論文の最小NPモデルでは富栄養化の進行にともなって，システムは定常状態への

収束からリミットサイクル振動へいったんは移行するものの，リミットサイクルは一定の富栄
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第9章　総括

養化の段階に限られる（図9－1）．そして，さらに富栄養化が進行すれば，システムは再び定常状

態への収束に回帰する．つまり，本研究の最小NPモデルによれば，富栄養化の逆説を回避す

ることができる．ここで特に強調したいのは，（9－2）式においてi．・＝O，mp　・Oとした場合，すなわ

ち植物プランクトンの外部からの流入がない状態でも，同様に富栄養化の逆説を示さないとい

う点である．つまり，最小NPモデルにおいて，流入項を導入する，しないに関わらず，富栄

養化の逆説は回避されるのである．

0．4

亘

0．2

O．0

0 0、495 1．247 2．0

in

図9－1．数理モデル（9－1）一（9－2）による植物プランクトン生物量の分岐図．これは第3章

でも描いた植物プランクトン生物量ρの栄養塩流入率匡，，に対する分岐図で，特にリミ

ットサイクル振動の振幅が分かるように描かれている．リミットサイクル振動の領域

は一定のi，1の範囲に限られ，さらなる栄養塩流入率の増大によってシステムは定常状

態への収束に回帰する．Shefferモデルで見られたようなリミットサイクル振動の振幅

が限りなく増大するといった事態は観測されず，したがって，数理モデル（9－1）一（9－2）

は富栄養化の逆説を回避していると言える．特に植物プランクトンの流入率らと死亡

率怖の値が0であることに注意．富栄養化の逆説の回避は流入項の導入とは無関係で

ある．a　＝8．0，　m。＝　O．03，　i，＝o．o，　f，＝＝O．9，　mp　・O．0．

9－2－3．パターン形成

　これまで特に言及してこなかったが，対流項がない，拡散項のみを付与した反応・拡散系に

おける2つのモデルの挙動を比較してみよう．図9－2に示すように，最小NPモデルに等しい

拡散係数の拡散項だけを付加して時空間的な挙動を調べると，確かに渦巻き状パターンを生成

した後，それが崩壊して不規則なカオス状パターンに移行する．しかし，比較的長時間に渡っ

て渦巻きが継続することは確かなようで，たとえば，図9－－2（b）には明らかな渦巻き状パターン

が認められるが，これは実時間に直すとシミュレーション開始から実に2年も経過した後のも

のである．これほど長期に渡って水面に植物プランクトンの渦巻き状パターンが存続するよう

な事態は現実には決して起こりえないことであり，このことから判断すると，本論文の最小NP

モデルにおいて，拡散項を付加するだけでは現実的な時間内に不規則なpatchinessパターンを

再生することはできないように思われる．第3章で詳細に研究したように，対流項を付加する

ことによって，はじめて現実的なpatchinessパターンの再生が可能になる．
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第9章　総括

　一方，Shefferモデルの反応・拡散系におけるパターン形成については，すでにMedvinsky　et　al．

（2002）によって詳しく研究されている．図9－3に再現されているように，等しい拡散係数の拡散

項を付加することにより，容易にカオス状パターンを生成することができる．また最小NPモ

デルの図9－2と比較しても，比較的速やかに時空間カオスに移行するようである．

　Medvinsky　et　al．（2002）はこの事実に基づいてpatchinessパターン形成のプロセスが解明され

たと主張するが，これには疑問が残る．この方法によって再現したパターン，たとえば図9－3（c）

が実際に海洋において観測されたpatchinessパターン，具体的には黒海（図3－1（b））と北大西洋（図

3－1（c））において観測されたようなパターンを模倣しているかというと，そうは言えないように

思える．図9－3（c）には引き伸ばされ，捻じ曲げられたpatchinessパターン特有の繊細な渦巻き

構造は再現されていない．第3章で述べたように，現実のpatchinessパターン形成には潮流や

渦流といった物理的要因が密接に関与していると思われる．したがって，それを再現するシミ

ュレーションは拡散項だけでは困難で，どうしても対流項を加える必要があるというのが真実

のようである．

100

xO

一100
　・100
（a）

O

x

100

SO

・100

100　－100
　（b）

O

x

100

べ0

一100
100　・100
　（c）

O

x
100

24

1．6

亀

0．8

O．O

図9－2．数理モデル（9－1）一（9－2）の反応・拡散系による植物プランクトン生物量pの空間

分布と時間変化．最小NPモデルに等しい拡散係数の拡散項を付加した反応・拡散方

程式によって，このような渦巻きパターン，およびそれが崩壊したカオス的不規則パ

ターンが形成される．パラメータの値は表2－2のセット11に準じる．in＝＝1．5、α一4．0，

Mn＝0．01，　ip＝0．005，　fp＝1．O，　tllp＝0．1，　d」1．0．　（a）t＝O，　（b）t＝360，　（c）F＝720．

IOO

xO

・100
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　・100
100　’100
　（c）

O

x
100

0．9

0、6

　a
O．3

0．0

図9－3．数理モデル（9－3）一（9－5）の反応・拡散系による植物プランクトン生物量ρの空間

分布と時間変化．Shefferモデルに等しい拡散係数の拡散項を付加した反応・拡散方程

式はこれまでに広く研究されてきた（Medvinsky　et　al．2002），渦巻きが成長した後に崩

壊して不規則な斑状パターンに移行する典型的な時空間カオスへの変遷プロセスが観

察される．hp＝O．3，　e＝2．0，　m．＝O．8，　d＝1．0．（a）FO、（b）F360，（c）F720．
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第9章　総括

　この節の最後に，これまで述べてきた最小NPモデルとShefferモデルの比較を表にしてまと
めておく（表　9－1）．

表9－1．最小NPモデル（9－1）一（9－2）とShefferモデル（9－3）一（9－5）の比較．

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　リミット富栄養化の富栄養化の拡散項による
モデル　状態変数非動的項　　双安定性
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　サイクルパラメータ逆説　　　空間パターン

　　　　栄養塩と植物プによる非動的項非動的項栄養塩の
最小NP　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　回避
　　　　植物プ　栄養塩摂取　必須　　必須　　流入率

　　　　植物プと動物プによる非動的項非動的項
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　環境収容力不可避Sheffer
　　　　動物プ　植物プ捕食　必須　　　不要

渦巻き→

時空間カオス

渦巻き→

時空間カオス

植物プは植物プランクトン，動物プは動物プランクトンを表す．

9－3．総合的な評価と今後の課題

9－3－1．モデル間の相互関係

　本研究論文では4変数の統合アオコモデルも含めて，相互に関連する合計6個の数理モデル

が構成され，解析されている．図9－4にこれらのモデル間の相関関係を示す．このうち第2章

の最小NPモデル，第5章，第6章の2つの表現型可塑性モデル，および第7章の統合アオコ

モデルの4つが常微分方程式系の平均値モデル（mean－field　mode1）で，最小NPモデルから派生

する第3章のpatchinessモデルと第4章の年周期・日周期垂直運動モデルはそれぞれ2次元，1

次元の反応・対流・拡散方程式である．また3次元反応・対流・拡散方程式に拡張された4変

数統合アオコモデルにつては提示されるだけで，本研究論文において特に解析を行なっていな

い．ただし，最小NPモデル，表現型可塑性モデルについても，必要に応じて拡散項が付加さ

れ，反応・拡散方程式の形で解析される．

　本研究における数理モデルは原則的に湖沼生態系におけるミクロキスティス等，藍藻類によ

るアオコ異常発生現象を想定して組み立てられている．パラメータ等も可能な限りミクロキス

ティスに関するデータを，それが見つからない場合は藍藻類に関するデータを使用するように

心掛けている．ただし，第3章のpatchinessモデルだけは例外で，このモデルは湖沼生態系と

いうよりは，むしろ海洋生態系における現象を対象にしている．

9－3－2．各モデルにおける観測データとの比較

　数理生態学において，ある数理モデルから出力される数値が現実の生態系において観測され

るデータと一致するかどうかは，その数理モデルにとっての試金石になる．アオコの異常発生

現象が主要な研究対象であることを考えれば，シミュレーションから出力される植物プランク

トンもしくはアオコの生物量が現実データとの照合において，特に重要な指標であることは疑

いないであろう．

　すでに述べたように，本研究におけるアオコ異常発生の目安となる生物量は4．0　g／m3である．

ほとんどすべての数理モデルに関して，分岐図のシミュレーションから得られるアオコの生物

量はこの値とよい一致を示している．しかし，ここでも第3章のpatchinessモデルだけは例外

で，第3章の図3－3（b）から得られる植物プランクトンの生物量はpatchinessパターン生成が起

こり得るリミットサイクル領域内で0．18－O．76g／m3程度の値にしかならない．これはアオコ異常

発生の目安となる4．Og／m3という値より，かなり低い数値である．この理由もこのモデルだけ

が湖沼生態系よりも海洋生態系を対象にしているという点に起因すると思われる．
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最小NPモデル

@（第2章）

高?≠氏|field　mode1

表現型可塑性モデル（1）i表現型可塑性モデル（II）

B㍍、i＿豊蕊㏄1

patchinessモデル

@　（第3章）

@　2次元
ｽ応・対流・拡散

@　方程式

年周期・日周期

rｼ運動モデル

@（第4章）

@　1次元
ｽ応・対流・拡散

@　方程式

統合アオコモデル

@　（第7章）

高?≠氏|field　model

；　　　　　　　　　　　l　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　li…＿一一＿＿＿．．．＿」．＿一．＿＿＿一一．．．一＿一＿＿＿＿．＿．＿．＿」

　　　　　「一一一一一一一蕊；君窃レー一一一一一一一l

　　　　　I　　　　　3次元反応・対流・拡散方程式　　　　　　1

図9－4．各数理モデルの相関図．本研究論文において作成された6つの数理モデルの

相互関係を示す．3次元反応・対流・拡散方程式に拡張された4変数統合アオコモデ

ルの解析は行なっていない．

9－3－3．総合的な評価

　本論文の主題は湖沼生態系のアオコ異常発生に関わる基本的現象の数理モデル化を目指し

た基礎研究である．本研究は空胞（vesicle）を利用した垂直上下運動，単体と群体間での表現型可

塑性など，藍藻類が進化させた様々な適応機制，さらに対流，拡散生物学的相互作用による

空間パターン形成といった諸現象のモデル化に成功しており，その観点から評価すれば，本研

究の目的は達成されたと言うことができるだろう．

　第1章でも指摘したように，既存の理論研究は個々の現象の説明に特化して，垂直上下運動，

表現型可塑性，不均質な空間分布patchinessなど，異なるタイムスケール，空間スケールで現

れる諸現象を包括的に扱う視点に欠けているように思われる．一方で本研究の数理モデルは図

9－4に示したように相互に関連づけられ，形式的な統一性が図られている．さらに植物プラン

クトン生物量のシミュレーション結果もつねに一一定の基準値と比較され，出力値という観点か

らも妥当性が保証されている．したがって，本研究によって既存研究の難点が克服されたと言

うことができるだろう．

9－3－4．今後の課題

　最後に本研究で未解決に残された問題今後の研究の方向性について言及しておこう．上記

のような成功にもかかわらず，現実生態系への適用という観点から評価すると，本研究は不十

分であると言わざるを得ない．第8章で相模湖，津久井湖におけるアオコ発生現象に本論文で

作成したモデルの1つを適用したが，シミュレーション結果と実測データとの一致は決して良

いとは言えない．

　その最大の理由は本研究のシミュレーションが市販のノートパソコンを用いて行われてい

るという装備上の制約から来ていると思われる．確かに市販のノートパソコンの性能は向上し
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第9章　総括

ているが，まだ微妙な自然的，人為的条件を十分に取り入れたシミュレーションが可能になる

ほどにまでは至っていない．

　より高性能なコンピュータが使用可能になると仮定した上で，今後の研究の方向性として，

以下の点を指摘しておきたい．

1）第7章で提案した3次元反応・対流・拡散方程式に拡張された4変数統合アオコモデルによ

　るシミュレーション．これにより湖沼生態系のアオコやpatchinessを形成する海洋生態系の

　植物プランクトンが示す3次元のダイナミックな動きを再現することが可能になるだろう．

　この場合，渦流の速度場（本研究では静的な速度場を用いた）を時間的に変化する動的なもの

　に変えれば，さらにリアルなシミュレーションが実現できるだろう．

2）湖の輪郭，深さなどの外的条件を考慮した相模湖，津久井湖におけるアオコ異常発生のシミ

　ュレーション．第8章の相模湖，津久井湖のシミュレーションは湖の深さが一定（20m）で形

　も正方形という単純化された条件のもとで行われた．これは明らかに現実の境界条件とは異

　なる．シミュレーションに用いられた第4章の年周期・日周期垂直運動モデルは深さに敏感

　であり，このことを考えれば，少なくともダム湖に特有なV字形の谷を想定したシミュレー

　ションの実施が必要とされる．さらにダムの堰堤付近を想定した，一方向からアオコが流れ

　込むような境界条件でのシミュレーションからも興味深い結果が期待できるだろう．

　本研究は直ちにアオコの除去や根絶に結び付くような即効性のある解決策を提示している

わけではない．しかし，アオコの時空間的な個体群動態を予測し，その被害を未然に防ぐため

の基礎となる数理モデルを提供していることは確かだろう．
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付録A　シミュレーションに関する数学的補遺

付録Aの概要　本論文に掲載されたほぼすべての図版は自作のJavaプログラムによっ

て描かれている．付録Aではコンピュータによるシミュレーションを行うにあたって

必要な数学的知識や様々なテクニックについて解説する．Javaによるシミュレーショ

ンの動作環境は以下の通りである．使用したコンピュータは市販されているSONY社

製のノートパソコンで，OSはWindows　Vista　Home　Premiumを装備している．そして，

Javaプログラムのコンパイル，実行はBorland社による統合開発環境ソフトTurbo

JBuilder　2007日本語版のフリーバージョンによって行なっている．

A－1．反応・対流・拡散方程式の意味

A－1－1．反応・対流・拡散方程式

　反応・対流・拡散方程式は本論文の中心テーマであり，かつ主要な道具でもある．たとえば，

栄養塩濃度をN，植物プランクトンと動物プランクトンの各生物量をP，Zとする典型的な・3

段階の生態系における反応・対流・拡散方程式は次のように記される．

書一DN▽2N－▽・（ew）＋F（N・・P・・Z）・　　　　　　　（A－1）

誓一Dp▽2P－▽・（mp）＋G（N・P・Z）・　　　　　　　（A－2）

誓一D・▽2Z一叩）＋H（N・P・Z）・　　　　　　　（A－3）

各方程式の右辺第1項が拡散項で，3つの定1＄（　D．，Dp，　Dzは拡散係数と呼ばれる．一が付い

た第2項が対流項で，各成分が水の動きによって物理的に運ばれていく様子を表す．そして，

第3項の関数F，G，　Zは反応項で，ここに成長や死亡，捕食・被食関係といった各生物量の増

減に関わる事項が記載される．空間内の不均一分布を無視した平均値モデルでは第3項の反応

項のみが問題とされる．3次元の反応・対流・拡散方程式の場合，対流を表すベクトル場Vと

微分演算を表す2つのラプラス演算子は具体的に次のように表すことができる．

v＝（K脚▽一
k晶妾｝ザ毒＋昔＋昔 （A－4）

A－1－2．2次偏導関数と拡散

　反応・対流・拡散方程式が表す分布の拡散，移動といった基本的な現象について，最も単純

な1次元モデルを用いて具体的に確認しておこう．生物の個体数または生体量を表す変数μを

位置xおよび時間tの関数とする．
u＝u（x，t）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－5）

　はじめに拡散であるが，これは次の偏微分方程式によって記述することができる．

巫一4亜．　　　　　　　　　　　　　　（A．6）
∂t　　∂x2

ある位置xにおけるuの時間変化はx関する2次偏導関数に比例するというのが偏微分方程式
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付録A　シミュレーションに関する数学的補遺

（A－6）の意味するところで．比例定数dは拡散係数と呼ばれる．（A－6）は不均一な分布が均一にな

ろうとするのは自然界の普遍的な傾向であるという考えに基づき，そのことを表現した偏微分

方程式と言うことができる．

　具体的に初期分布が次のガウス分布関数によって表されるとしよう．

・（x，o）　一　exp（一〔詞

（A－7）

1．0

（a）

0

－100

1．0

O

x
100

（b）

0
－100

O

x

L川lVll

川

ll川1

100

図A－L偏微分方程式（A－6）または（A－8）によるガウス分布関数の拡散（a）と移動（b）．生

物個体数の分布が拡散する様子は2次偏導関数を含む反応・対流・拡散方程式によっ

て表すことができる．偏微分方程式（A－6）は偏った分布が均一になろうとする自然界の

一般的傾向を表すと考えられ，（a）はそのときの拡散の様子である．一方．一定の速さ

の流れに乗って生物個体数の分布が移動する様子は1次偏導関数を含む反応・対流・

拡散方程式によって表すことができる．（b）は偏微分方程式（A－8）によるガウス分布関数

の移動の様子である．いずれも中央のピーク値1のガウス分布関数が初期状態（A－7）

で，時間経過につれて分布が黒→青→緑→水色→赤→黒の順に変化する，
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そのときのuの時間変化の様子が図A－1（a）に示されている．炉0付近のように分布が上に凸（2

次偏導関数が一）な部分では時間経過につれて分布数が減っていき，反対に周囲の裾野のように

分布が下に凸（2次偏導関数が＋）な部分では分布数が増えていく．そして，最終的に均一分布に

到達する．

A－　1　・－3．1次偏導関数と移動

　一方で流れの中に置かれた物質や生物は，特にそれに抵抗しようとしなければ，流れによっ

て下流に運ばれていく．そのことを表現したのが次の偏微分方程式（A－8）で，定数sはxの＋方

向への流れの速さを表す．

∂u　　　∂u

ii一ぷ㌃・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A“8）

図A－1（b）にそのときのuの時間変化の様子を示す．

　たとえば，右辺の1次偏導関数が＋の場合，その部分で分布は右上がりになっており，分布

が＋方向（右方向）に移動するにつれて，その場所でのuの値は減少する．反対に1次偏導関数

が一の場合，分布は右下がりで，＋方向への移動につれてuは増加する．これが偏微分方程式

（A－8）の定性的な解釈である．

A－2．変数とパラメータの無次元化

A－2－1．無次元化の意味

　変数とパラメータの無次元化は力学系を扱う上での最も基本的かつ重要なテクニックであ

る．無次元化によってパラメータの数が減り，力学系はより扱いやすい形に変わる．ただし，

無次元化によって複数のパラメータが連動して動くようになるため，個々のパラメータが系の

動向に与える影響を評価しにくくなるというマイナス面もある．

A－2－2．平均値モデルの無次元化

　ここでは具体例により，無次元化の方法を示す．拡散項を含まない第2章の最小NPモデル

（2－1）一（2－2）を改めて（A－9）一（A－10）と記し，これを無次元化していく．

dN　　　　　　　N

言∫ザkμiE4＋ivp－m・N・　　　　　　　　　（A“9）
d1）　　　　　　2V　　　　　　　　　　　　　P
万＝∫P＋μ恥＋NP　f・　El；＋P－m・P・　　　　　　　　　　　（A‘1°）

ここで2つの変数」VとPはそれぞれ栄養塩濃度と植物プランクトン生物量を表し，ともに実時

間Tの関数とする．特に変数は有次元のものを大文字で表し，無次元化された小文字の変数と

区別する．

　最初に行なうことは時間Tの無次元化である．全部の式をμで割り，

　　tT・・，・－L，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－11）
　　μ

と置く．すると次式を得る．

誓＝争一え蒜P争　　　　　　　（A－12）
誓一㌃＋諸NP一缶三P一㌣　　　　　　　　　（A－13）
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付録A　シミュレーションに関する数学的補遺

　次に変数をNから順に無次元化していく．

N＝HNn・　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－14）
の変換により，変数Nが無次元化される．

書一歳一毒÷P一争　　　　　　　　　　　（A－15）

砦＋☆P－÷蒜苧　　　　　　（A－16）
さらに

P＝　Hpp・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A47）

により

dn．．　IN　kHp　n　　MN
万一 ﾊ7三一㌃ρ一τη・　　　　　　　　　　　　　　　　　（A“18）

緩＝毒÷一缶告一誓μ　　　　　（A－19）
そして，最後にパラメータを

in一 O・α一警・鞠÷ゲ毒・万一☆・コ・　　（A－2・）

と置き直せば，次の無次元化された表式を得ることができる．

dn　．　　　n

万＝z㌍α㌃ρ一m・〃・　　　　　　　　　　　　　　　（A－21）

緩＝ゴ・＋☆ρ一培一。μ　　　　　　（A－22）

　ここでは3つの変数凡P，Tが無次元化されたが，これによってパラメータがμ，恥，　k，

HN，　MN，1＞，　fp，　Hp，　mpの9個からi。，　a，〃1，。　Ip，　fp，　Mpの6個に減ったことに注意する必要

がある．無次元化される変数の個数だけパラメータの個数も減ることになる．

A－2－3．無次元化の任意性

　ところで，無次元化の方法は一意的ではなV）ということも知っておく必要がある．たとえば，

変数Pを（A－17）ではなく，

弓孔　　　　　’　　　　（A－23）
さらにパラメータを

鵠N…藷・幣誓・％一誤等・隅÷　　（A－24）
と置けば，（A－21）一（A－22）とは異なる次の無次元化された表式に至る．

dn　．　　　n　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・

万＝zバα㌃ρ咋〃・　　　　　　　　　　　　　　　（A－25）

dp　，　n　　　P
后・＋i’：tFii’・P－h。＋7－　m・P’　　　　　　　　　（A”26）

この表式（A－25）一（A－26）では動物プランクトンによる植物プランクトンの最大捕食率を表すfpの

代わりに，植物プランクトンに関する半飽和定数乃pが残されている．ただし，この場合でも無

次元化される変数の数だけパラメータの数も減るという事実に変わりはないことを確認してお
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く必要がある．

A－2－4．拡散項の無次元化

　続いて拡散項を含む数理モデルの無次元化も試みる．このとき，拡散項の部分はそれを含ま

ない反応項と独立に無次元化することができるので，反応項の記載は省略する．

器一嶋＋劃＋………・　　　　　（A－27）

馴㌶＋㌶〕＋………・　　　　　（A－28）

ここでX，Yは位置を表す実座標，　DN，　Dpは栄養塩と植物プランクトンの拡散係数である．

　まず

　　tτ＝一・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－29）
にょ急

等一芸〔窪劉＋一・　　　　　　　　　（A－3・）

誓＝争〔㌶＋㌶〕＋…一

さらに

x一 ､γ一弄・

および

』2芝．

　　Dp

の置換により，次式を得る．

晋＝イ票＋夢〕＋………・

（A－31）

（A－32）

（A－33）

（A－34）

訂窪＋嘉〕＋一…・　　　　　　　　　（A－35）

こうして拡散項も含む数理モデルを無次元化した最終的な表式（A－34）一（A－35）に到達することが

できる．（A－34）一（A－35）において，大きいほう（この場合は植物プランクトンと仮定）の拡散係数を

1として，残り（栄養塩）はそれに対する比によって表されている．
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A－3．微分方程式の離散化

A－3－1．オイラー法

　一般に連続力学系における状態の時間変化は連立微分方程式によって表される．本論文で扱

う複雑系の場合，この微分方程式は非線形なので，解が時間tの関数として解かれることはま

ず期待できない．したがって，コンピュータを使って状態変化を表す軌道を描くとしたら，適

当な数値積分によって近似しなければならない．

　次のような微分方程式があったとしよう．

du

万＝∫（め・　　　　　　　　　　　　　　　（A－36）
最初に考えつくことは，du／dtを差分商Au／Atで置き換えることである．すると微分方程式は次

のように変形される．

Aur7（u）At・　　　　　　　　　　　　　　　　（A．37）
Au＝Un＋1－Ul，とすれば，

Un＋1＝　u・＋Lf（Un）At・　　　　　　　　　　　　　　　（A－38）
この式による近似は最も簡単なもので，オイラー法と呼ばれる．

A－3－2．ルンゲ＝クッタ法（常微分方程式）

　オイラー法による近似は誤差が大きく，単振動の円軌道さえ描くことができない．誤差を減

らそうとdtを小さくしても，時間がかかるばかりで，欠点は一向に改善されない．そこで時間

変化の途中で何回かfの値を求め，それらの平均を取る方法が考えられる．そうした方法でよ

く使われるのがルンゲ＝：クッタ法（4次のルンゲ＝クッタ法）である．

　ルンゲ＝クッタ法による数値積分では，段階を踏んで求めた次の4つの値fi，　f2，　f3，　f4が使わ

れる．

fi＝f（u、、），

f2－f〔Un＋竿｝

ゐイ碗＋竿｝

f4＝f（un＋f3△t）．

そして，オイラー法の．f（Un）を，これら4つの値の重みを付けた平均で置き換える．

　　　　　ユ
Un＋1『・＋ X（f，　＋　2f・　＋　2f・＋f4）△t’

（A－39）

（A－40）

（A－41）

（A－42）

（A－43）

この式による近似がルンゲ＝クッタ法で，この方法によると，かなり精度の高い軌道を描くこ

とができる．

A－3－3．ルンゲ＝：クッタ法（連立常微分方程式）

　次のように表される3変数の連立常微分方程式（A－44）一（A－46）にルンゲ＝クッタ法を応用しよ

う．

du
万イ（uちv，w）・

dv
万＝9（u・v・w）・

（A－44）

（A－45）
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dw
7＝乃（u・v・w）・　　　　　　　　　　　　　　（A－46）
まずfi，91，　h　lを求めると，

fi＝f（un，VJ、，W」z），　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－47）

91＝＝　9（Ul1，vn，　Wl、），　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A48）

h1＝h（Ul2，vn，wn）・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－49）

以下，順にf2，　g2，　h2は

f2－f（Un＋乎㌦＋竿碗＋竿｝　　　　　　　　　（A－5・）

9・　＝＝　9（u・＋苧・Vn＋苧・帰竿｝　　　　　　　　　（A－51）

h2－hiUn＋竿・Vn＋輪＋竿｝　　　　　（A－52）
プi，93，　h3｝ま

f・　・f（Un＋竿㌦＋9碧τ・肝竿｝　　　　　　　　（A－53）

9・　＝　9（u・＋字＋繋＋竿｝　　　　　（A－54）

h・　一　h（Un＋竿・㌦＋竿・㌦＋竿｝　　　　　　　　　（A－55）

f4，94，　h4は

f4ニf（un＋f3△t，　vn＋g3△t，　wn＋h3△り，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－56）

g4＝g（un＋f3△t，　v，2＋g3△t，　wn＋h3△t），　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A－57）

h4＝h（τen＋f3△t，　vn＋g3△t，　w，1＋h3△t）．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（A・・58）

ルンゲ＝クッタ法による近似はこれらの値を用いて，次式（A－59）一（A－61）に従って行なわれる．

　　　　　1
Un＋1＝Un＋ X（fi＋2f・　＋　2f・＋f4）△t’　　　　　　　　　　（A－59）

　　　　　1
Vn＋1　：v・＋ X（91＋29・＋29・＋9・）△t’　　　　　　　　　　（A60）

　　　　　1
”Wn＋1　r＋ X（hl　＋2h・＋2h・＋h・）△t’　　　　　　　　　　（A”61）

A－3－4．ルンゲ＝クッタ法（連立偏微分方程式）

　前節の常微分方程式における3つの変数は時間のみの関数で，これはu，v，　wが位置に依存

しない場合を想定している．しかし，これだと空間的な分布の不均一性を考慮した拡散のよう

な現象を扱うことができない．そうするためには常微分方程式のルンゲ＝クッタ法を偏微分方

程式に拡張する必要がある．

　一般にルンゲ＝クッタ法を偏微分方程式に適用すると，かなり煩雑な計算が必要になる．こ

こでは2次元平面上における拡散を想定し，3つの変数u，v，　wが時間tと位置に関する座標x，

アの関数として表されている場合を考える．このときu（x，y，t），　v（x，γ，　t），　w（x，γ，　t）の拡散による

時間変化はx，yに関する2次導関数まで含む偏微分方程式（A・162）一（A・64）によって記述される．
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晋イピ鵠暑診嘉∂嘉書曜登暑劉

晋一9←鵠爵診㍑晋・嘉書曙書暑割

誓＝乃セ鵠嘉夢泓∂纂夢，胤聖・票・掌〕

（A－62）

（A－63）

（A－64）

　ここで（A－62）一（A－64）の右辺に含まれる15個の変数は互いに独立ではないということに注意

する必要がある．たとえば，uの1次導関数∂u／∂x，∂u／ayおよび2次導関数∂2u／∂）x2，∂2u／Oy2

は次のようにしてtlの値から導かれる．

　シミュレーションに用いる平面を正方形とし，それをさらにN×」V個の小正方形に分割する．

すると，合計（N＋1）×（．ZVH・1）個の格子点ができる．その中の1つ河番目の格子点に注目し，そこ

における値を％とすると，1次導関数の値は両隣の値を使い，

によって，さらに2次導関数も

∂2u－・Ui．1」＋Ui．1㌍2μちノ〔。x2

2

，〔劃一愉＋警一2U…f
（A－66）

によって求めことができる．同様にしてvに関する1次導関数（∂v／∂oc）炉（∂v／Oy）Uおよび2次

導関数（∂2・／∂吟・（∂2・／・y2）i」，　wに関する1次導関数（轍）i，ノ，（b・／by）ちノおよび2次鞭

数（∂2W／∂X2）i”グ，（∂2W／Oy2）i．iも求めることができる．ただし，境界上の格子点では片側が欠落

するために，次の付録A－4で述べるように適当な境界条件を設定する必要がある．

　以上のことを考慮すると，結局のところルンゲ＝クッタ法による偏微分方程式の近似とは，

時刻tSnにおける

（Un）ら戸（Vn）・」・（1’Vn）i，f（∫－1・2，……，N，ノ＝1，2，……，N），　　　　　　　（A－67）

の値を既知として，次の時刻tr－－n＋1における

（Un＋1）i，ノ・（・n＋1）炉（w，＋1）U（∫＝1，2，……，N，ノー1，2，……，N）　　　　　　（A－68）

を求める問題に帰着する．そして，この途中に上記のu，v，　wに関する1次，2次の導関数を

求める作業が介在する．

　もう少し具体的に手順を説明する．まず（A・・67）の値を使い，（A－65），（A－66）などの式によりUn，

v。，Wnのx，γに関する合計12個の1次導関数および2次導関数を求め，それらの値を用いて

fi，91，　hiを計算する．
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五一 J・寄嘉嘉・Vn　”・”　｝　　　　（A－69）

叫鵠筆警・　・鵡”・」　　　　（A－7・）

ら一 ｨ・監嘉・皇・㌦一W…”）’　　　　（A－71）

続いてu。，1・　Un＋flAt／2，　v。，1＝vn＋9iAt／2，　w。，1・・Wn＋乃1∠ε／2のx，γに関する合計12個の1次導関数お

よび2次導関数を求め，それらを用いて次式によりf2，　g2，　h2を求める．

叫・誓寄∂誇・鵠一㌦…〕　　　（A－72）

　9
u嵜∂詮・争・V・，1・’…・W・，1…〕　　　（A－73）

十嵜寄∂露・∂誇蜘一”Wn，1m））　　　（A－74）

以下，同様にUn，2＝＝Un＋f2ti　t／2，　v。，2　・Vn＋g2At／2，肱2＝w。＋乃2∠’／2およびそれらの1次，2次導関数か

らf3，　g3，　h3を，τ知＝μ。ザ鋤，　v。，3　・v。＋g3At，　w。，3＝1’v。＋h3Atおよびそれらの1次，2次導関数から

f4，　g4，　h4を求める．そして，最後にfi，91，　h　1，　f2，　g2，　h2，　f3，　g3，　h3，　f4，　g4，　h4を

Un＋1　＝＝　Un　＋｛i’（fi＋2f・＋2f3＋f4）△t’　　　　　　　（A－75）

v。＋1　＝　Vn＋煤i91＋29・＋29・＋9・）△t’　　　　　　　（A－76）

w。＋1－w，，　＋÷（hl＋2h・＋2h・＋h・）△t’　　　　　　　（A－77）

に代入すれば，ルンゲ＝クッタ法による偏微分方程式の近似を行なうことができる．

A－3－5．本論文で用いたルンゲ＝クッタ法

　本論文のシミュレーションでは常微分方程式，偏微分方程式とも，時間変化の近似には4次

のルンゲ：クッタ法が使われた．特に植物プランクトンなどの2次元空間分布はすべて180×180

ピクセルの正方形領域に描かれている．ルンゲ＝クッタ法における時間の刻み幅はプログラム

によって異なるが，すべてのプログラムにおいて，刻み幅をより細かくしても結果に変わりが

ないことが確認されている．特に空間分布の描画プログラムでは時間の刻み幅を可能なかぎり

大きく取ったが，これは単に描画時間の短縮のためである．
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A－4．反応・対流・拡散方程式の初期条件と境界条件

A－4－1．初期条件と境界条件

　反応・対流・拡散方程式によって渦巻きや斑状patchinessなど，興味深いパターンを描くた

めに必要な初期条件や境界条件について，2変数μ，vの場合を例に述べる．当該の力学系には

不安定な固定点（Uo，　Vo）が少なくとも1個は存在し，拡散項がなければその周りでZtとvのリ

ミットサイクルが形成されていることを前提とする．固定点が安定なアトラクタであると最終

状態は均一分布になり，恒久的なパターンは生じない．本論文では境界条件との組み合わせで，

主に3種類の初期条件が用いられている．

　パターン形成は決定論的なプロセスなので，初期条件における対称性は最後まで反映され

る．したがって，同心円のような回転対称のパターンを描きたかったら，初期条件も回転対称

に設定しなければならない．

　初期状態のみならず，境界条件の扱い方も重要である．その理由は付録A－3の（A－65），（A－66）

などにより1次および2次の導関数を求めるときに，境界においてはどちらか一方の値が欠落

するからである．この問題を適切に処理しないと，境界からシミュレーションが乱れ始め，数

値計算が発散して長時間のシミュレーションが困難になる．境界の影響を可能なかぎり低く抑

えるために，本論文ではzero・－flux境界条件，周期的境界条件の2種類が用いられている．

A－4－2．zero－flux境界条件と初期条件

　変数が生物の個体数や物質の量を表す場合，zero－flux境界条件は境界において生物や物質の

出入りがないという状況を表している．したがって，zero－flux境界条件では境界における変数

の変化量はつねに0である．特に流れによる対流項が存在しない場合，tt，　vのそれぞれにっい

て，境界における1次導関数の値はつねに0になる．

　zero－flux境界条件はkを1以下の正の定数として，次のような初期条件とともに用いられる．

u（x・y・・）－u・（1＋k・i副　　　　　　　（A－78）

v（x・y・・）一・・〔1＋k・i副　　　　　　　（A－79）

まず中央に位置する原点の値を（Uo，　Vo）に設定する．さらにuをx軸方向に，　vをy軸方向にそれ

ぞれsin関数を用いて単調増加させる．したがって，初期分布ではZlとvについて，それぞれ

不安定な固定点（Uo，　Vo）をはさんで，それより大きい値と小さい値が左右または上下に反対称に

分配される．さらに両成分の分布勾配は互いに垂直に交差する．

　（A－78）・・（A－79）の初期条件では領域の境界炉・土L，y＝±Lにおいて，∂u／Ox，∂u／⑳，∂v／∂x，∂v／Oyの

値がすべてoになることに注意する必要がある．初期条件の設定でsin関数が用いられたのは

境界における傾き，すなわち1次導関数の値を0にするためである．このような条件は流れが

存在しないときのzero－flux境界条件と合致する．たとえば，第1章の図1－7，図1－8などでこ

のような初期条件が用いられている．

　全体として見れば，（A－78）一（A－79）の初期条件にはいかなる対称性も存在しない．こうすると

中央の固定点が「種子」になって，そこから非対称の興味深いパターンが成長していく．初期条

件に特別な細工を施さなくても，ごく単純な変化を与えるだけで，図1－7，図1－8のように不規

則なパターンが生じるという点が重要である（Petrovskii　and　Malchow　1　999）．
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A－4－3．周期的境界条件と初期条件

　本論文で使われるもう1つの境界条件は周期的境界条件である．これは該当する区画外でも

区画内と同じ分布が周期的に繰り返されることを前提にした境界条件で，付録A－3に準じた式

で表すと次のようになる．　　　　　　　　・

14∫ぴ＝Ui±N，1±N，　Vi，f＝Vi±2VJ±N　　（i＝1，2，・・・…　，ノV，．ノ＝＝1，2，・・…　，ハ1）・ （A－80）

　一方で周期的境界条件とともに用いられる初期条件は次のように表される．ただし，0＜kく1．

u（x・y・・）＝＝　uo（1＋唖ヨ　　　　　　　　　　（A－81）

v（x・・y・・）一 ﾕ＋k・infy｝　　　　　　　（A－82）
先ほどの（A－78）一（A－79）との違いはsin関数の引数の分母にある．こうすると，境界の両側炉・±L，

γ＝±Lにおいて，対応するu，v，∂u／∂x，∂u／∂γ，∂v／Ox，∂v／ayの値が互いに一致し，初期条件自体が

周期的になる．したがって，境界において，これらの値が連続かつ滑らかに設定される．

　本論文では，たとえば第3章の図3－6，図3－7，図3－8などで（A－81）一（A－82）の初期条件と周期

的境界条件が用いられている．周期的境界条件を用いると，x軸，　y軸とも，領域の境界でパタ

ーンが連続する．なお，第4章などではもう少し複雑な境界条件も使われたが，それについて

は個別的に説明したので，該当箇所を参照してもらいたい．

A－4－4．乱数による初期条件

　初期条件の設定に乱数が用いられることもある．この場合，まず片方のvには全領域で均一

に不安定固定点の値Voを与える．これだけではいかなるパターンも形成されないので，もう1

つのuに変化を与える．uの値も平均すれば固定点の値Uoに等しくなるが，乱数によって分布

にゆらぎを与える．こうして，uについては固定点をまたいでそれより大きい値と小さい値が

ランダムに分配され，全体として見れば，「種子」となる固定点（Uo，　Vo）が不均一に散りばめられ

ることになる．たとえば，第1章の図1－9はこのような初期条件によって描かれている．乱数

による初期条件はzero－flux境界条件，周期的境界条件のどちらとも併用される．

　この乱数による初期値の分布は図2－11，図2－12におけるゆらぎの分配や図3－2における渦流

の分配などにも応用されている．

付録Aの引用文献
Petrovskii　SV，　Malchow　H（1999）A　minimal　model　of　pattern　formation　in　a　prey－predator　sysyem．

　Math　Comput　Mode129：49－63
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付録B　最も単純なカオス系

付録B　最も単純なカオス系

付録Bの概要　この断章は主に湖沼生態系の数理モデル解析を行なっている過程で付

随的に発見された事項を扱っている．ここで取り上げられるモデルは単純さを追求し

たものなので，B－2－5節とB－2－6節の3つの系を除けば，現実の生態系で起きている出

来事を表現しているわけではない．しかし，リミットサイクル，カオスといった非線

形性に基づく現象を再現する最も単純な力学系の探索は純粋に数学的な観点から興味

あるテーマと言うことができる．

B－1．はじめに

　気象学者エドワード・ローレンツによって蝶の羽の形をしたストレンジアトラクタが発見さ

れたのは1969年12月のことである．それからしばらくして，1975年，ドイツの化学者オット

ー・ 激Xラーによって，さらに単純なストレンジアトラクタが発見された（R6ssler　l976）．その

後，長い間，ストレンジアトラクタを生成する最も単純な連続力学系はレスラーによって発見

されたものと考えられてきた．

　系の単純さを測る最も分かりやすい指標は項の次数と個数である．よく知られているカオス

系について見ると，ローレンツ系は合計7つの項からなり，それらは2次の項2個，1次の項5

個に分類される（Lorenz　1963）．レスラー系も合計7つの項からなるが，2次の項は1個だけで，

残りは1次の項5個と定数項1個である（R6ssler・1976）．2つの系を比較すれば，レスラー系のほ

うがローレンツ系よりも単純であると結論づけて差し支えないだろう．

　固定点の数も力学系の単純さを測る指標の1つと考えられる．たとえば，ローレンツ系は3

個，レスラー系は2個の固定点を持つ．この比較からも，レスラー系のほうがローレンツ系よ

りも単純であるという根拠が得られる．

　カオス理論によれば，ストレンジアトラクタの生成において，サドルとなる不安定固定点の

役割が極めて重要である．サドルは位相空間内の軌道をある方向から引き寄せると同時に別な

方向に反発する．反発された軌道を再び固定点付近に引き戻すメカニズムが存在すれば，カオ

ス発生の条件が整うことになる．だとしたら，カオスを生成するために2つの固定点が必要だ

ろうか．位相空間内において，跳ね飛ばされた軌道を固定点に引き戻すメカニズムさえ存在す

れば，固定点は1つで十分なのではないだろうか．レスラー系よりも単純な固定点が1個のカ

オス系が存在するのではないだろうか．

　実際固定点が1個のカオス系は数多く存在する．1990年代になると，Sprottによってその

ようなカオス系が数多く探索され，それらの多くは外見上も明らかにレスラー系より単純であ

る（Sprott　1994；Sprotr　1997a；Sprott　1997b；Sprott　and　Linz　2000）．こうした研究を継承し，付録B

ではいくつかのタイプの力学系において，最も単純と思われるカオス系を提案する．

B－2．カオスを生成する最も単純な数理モデル

B－2－1．ストレンジアトラクタを生成する自励系

　次の力学系はSprottによるもので（Sprott　1997a；1997b），2次の項1個を含む合計5個の項から

なる．これはストレンジアトラクタを生成する自励カオス系の中で最も単純なものの1つだと

考えられている（図B－1）．
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du

M＝v’－a・　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－1）
dv

m＝w－bv・　　　　　　　　　　　　　　　（B－2）
dw
7＝一μv’　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－3）
　自励系についてはSprottによって発見された系より単純なものを探し求めるのは困難だと思

われる．次にそれ以外の種類の連続力学系について，カオス的挙動を示し，かつ最も単純と思

われる系を提案していく．

0．8

〉

O．4

0

0．5

≧

0

’m
P　・0

@0U1・0　　0　0・4　V・・8
図B－1．力学系（B－1）一（B－3）によるストレンジアトラクタ．この力学系はストレンジアト

ラクタを生成する最も単純な自励系の1つと考えられる．系は2次の項1個を含む合

計5個の項からなる．a＝0．091，　b・・O．91のとき，1個の不安定固定点Fo＝（O．O，　O．091，0．083）

が生成される．

B－2－2．ストレンジアトラクタを生成する強制系

　外部からの強制的な振動によって揺さぶられる強制系のストレンジアトラクタについては上

田院亮によるジャパニーズアトラクタが有名である（Ueda　l985）．これは偶然にもローレンツア

トラクタとほぼ時を同じくして独立に発見された．墨流しのようなジャパニーズアトラクタは

Duffng方程式のPoincare写像によって生成される．

　カオスを生成する最も単純な強制系に関する報告はあまり聞かないが，次の力学系（B－4）一（B－6）

は強制振動項を除くと非線形項は2次の項が1つだけである．その点で非線形項が3次のDuffmg

方程式よりも単純だと思われる．

du

㌃＝v・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－4）

緩一一ゐv一μ2＋A・・sw，　　　　　　　　（B．5）

dw
7＝ω・　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－6）

・・ P74一



付録B　最も単純なカオス系

　同様に次の力学系（B－7）一（B－9）もカオスを発生する最も単純な強制系の1つと考えられる．

du

万＝叫　　　　　　　　　　　　　　　　　（B括7）
dv
－＝α一力LノーμV＋ACOS　1・V，
dt

dw
－＝ω．dt

（B・・8）

（B－9）

O．3

〉

0

一〇．3

　－0．5 O　　　　O．5

3．0

〉

1．5

0
－0．5 0 0．5

図B－2．力学系（B－4）一（B－6）によるストレンジアトラクタとPoincare写像．この力学系は

ストレンジアトラクタを生成する最も単純な強制系の1つと考えられる．強制振動項

を除くと，系は2次の項1個を含む合計5個の項からなる．a・O．1，　b・O．53，　A＝0．156，

ω＝0．6．

4．0

〉

2．0

O

一2．0 0　　　　2．0

3．0
　　（b）

〉

2．0

1．〇

－2．0

　　／

一1．0
θ
0

図B－3．力学系（B－7）一（B－9）によるストレンジアトラクタとPoincare写像．図B－2と同様，

この力学系もストレンジアトラクタを生成する最も単純な強制系の1つと考えられ

る．強制振動項を除くと，系はやはり2次の項1個を含む合計5個の項からなる．a＝O．1，

b＝　O．53，A＝0．1475，ω＝0．6．
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付録B　最も単純なカオス系

　図B－2と図B－3に力学系（9－4）一（9－6）と力学系（9－7）一（9－9）によるストレンジアトラクタとPoincare

写像を示す．Poincare写像は強制振動系の解析においてよく使われる技法で，2π周期の振動が

「位相＝一定」の面を通過するときの点を拾い出す．したがって，Poincare写像は連続曲線ではな

く，離散的な点の集合である．

B－2－3．フラクタルな流域構造を示す自励系

　次にユニークな多重安定性を示す系を取り上げよう．Sprottによる最も単純な自励カオス系と

同じく2次の項は1個だけだが，1次の項は4個，項全体の数も7個と多く，その分だけ複雑

さは増している．

du

㌃＝α一w・　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－10）
dv

M＝u－w・　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－11）
dw
7＝vw＋u－b・　　　　　　　　　　　　　　（B－12）
　この力学系は固定点が1個だけであるにもかかわらず，初期値によってリミットサイクルま

たはストレンジアトラクタという2種類のアトラクタを生成する（図B－4）．さらにそれぞれのア

トラクタに対する流域は複雑に入り組み，顕著なフラクタル構造を示している．この傾向が特

に顕著なのは固定点付近で，どんなにスケールを拡大してもスパイラル状の湧き出しが自己相

似的に繰り返し現れてくる（図B－5）．固定点付近に限らず，流域のフラクタル構造は広範囲に広

がっており，渦巻状の帯はさらに細い帯に分裂していると思われる．

1．8

≧

0．6

0

2．4
　　（b）

1．2

≧

0

一α6
－1・2

@　0　U1・2　－1・2UO　1・2
図B－－4．力学系（B－10）一（B－12）によるリミットサイクル（a）とストレンジアトラクタ（b）．パ

ラメータの値がa・・O．25，b＝O．4のとき，この力学系が生成する固定点は不安定な

Fo＝（0．25，0．6，0．25）の1個だけである．にもかかわらず，初期値によってリミットサイ

クル，ストレンジアトラクタという2種類の異なるアトラクタを生成する．（a）の初期

値はPo＝＝（0．9，0．O，0．0），（b）の初期値はPo＝（0．4，0．0，0．0）．
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付録B　最も単純なカオス系

1．25

≧

0．25

一〇．75

0．26

≧

0．25

0．24
一゜・75 ia）°・25U1・25°・24（b）°s25　U°・26

δ

8
？l

R
締

≧

δ

8
8
2
R
9
≧

（c）u＝O・25±O・OOO1　　（d）u＝O・25±O・OOOOO1

図B－5．力学系（B・－10）一（B－12）による固定点近傍での流域断面図．白と黒の領域はそれぞ

れリミットサイクル（図B－4（a））とストレンジアトラクタ（図B－4（b））の流域を表す．ただ

し，（a）の灰色の領域は発散に至る初期値の集合である．すべての図で固定点は中央に

位置し，vの初期値はFoにおける値0．6に固定される．（a）→（b）→（c）→（d）と移行するこ

とに領域は100倍ずつ拡大される．いくら拡大しても自己相似的な渦巻き模様が現れ，

流域分布は明らかなフラクタル構造を示している．a・＝O．25，　b・＝O．4，　Fo　：（0．25，0．6，0．25）．

B－2－4．時空間カオスを生成する反応・拡散系

　これまでは常微分方程式系における単純な時間カオスであったが，次に拡散効果を考慮した

偏微分方程式系の時空間カオスについて調べる．本来ならば，まず時空間カオスとは何かとい

う問題に答えなければならない．しかし，これは本論文の主題を越えることなので，ここでは

外見上，不規則なパターンを生成し，しかも単純なパターンに減衰せずに持続している状態を

時空間カオスと呼ぶことにする．ただし，構成要素の拡散係数が異なる場合に見られるTuring

パターンは考察の対象から外す．したがって，ここで求めているのは拡散係数が等しい偏微分

方程式系において発生する時空間カオスである．

　通常，時空間カオスを生成するためには，拡散項を外した常微分方程式系において，リミッ

トサイクル振動を発生している必要がある．したがって，まず探す必要があるのはリミットサ
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付録B　最も単純なカオス系

イクルを生成する最も単純な常微分方程式系である．そのような例として，次の力学系を挙げ

る．

dtt

－＝a一uv，dt
（B－13）

4v
　＝tt＋A7v－1，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（B－14）
dt

　この力学系は2次の非線形項を1個だけ含み，表B－1に示された2個の固定点Fo，　Flを生成

する．それぞれの固定点における固有値を調べると，Foはリペラ，　F［はサドルであることが分

かる．そして，Foの回りに図B－6のようなリミットサイクルが形成される．

　常微分方程式系（B－13）一（B－14）に等しい拡散係数の拡散項を付加した偏微分方程式系が次の

（B－15）一（B－16）である．

∂u　∂2u　∂2u

兀；冨＋扉＋a一t’V・　　　　　　　　　　　　　　　（B’15）

　　∂2v　∂2v∂v

兀＝証＋び＋’曲一L　　　　　　　　　　（田6）

表B－1．力学系（B－13）一（B－14）における固定点の性質．

固定点（u，の 固有値 種類　　安定性

Fo

Fl

（O．99，0．051）0．075±O．987iリペラ不安定

（O．Ol，4．949）0．198，－4．948サドル不安定

パラメータの値はa＝0．05，A＝O．2．

3．0

〉

0

一3．0
0 3．0 6．0

図B－6，力学系（B－13）一（B－14）によるリミットサイクル．2次の項を1個だけ含むこの力

学系はリミットサイクルを生成する最も単純な力学系に属すると考えられる．この力

学系はパラメータの値がa・・O．05，子0．2のとき，2つの不安定固定点Fo＝（O．99，0．05］）と

F1＝（0．01．4．949）を生成し，特にFoの回りでリミットサイクル振動が発生する．
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付録B　最も単純なカオス系

　この力学系に以下のような初期条件を与える．

u（x，コ，・・一・Uo〔1…諏劃　　　　　　　・B－17・

◎・－Vo〔1・α・暢・｝　　　　　　　・B－・8・

ここでL＝100は描画が行なわれる正方形領域の1辺の長さの半分，またUo，　Voは不安定固定点

Foにおけるllとvの値を表す，この初期条件によれば，境界でのllとvの変化率が0に設定さ

れるとともに，出現するパターンの非対称性が保証される．初期条件（B－17）一（B－18）はzero－flux

境界条件とともに用いられる．

　力学系（B－15）一（B－16）によって生成される空間パターンの時間変化が図B－7に示されている，渦

巻きが成長した後，それが崩壊して不規則なカオス的パターンに移行するプロセスが観測され

る．

100

xO

一100
　・100
（a）

100

xO

・100
　－100
（d）

O
x

O

x

イ00

xO

　一100
100　－100
　（b）

　　100

xO

　・100
100　・100
　（e）

O

x

o

x

100

xO

　一100
100　－100
　（c）

　　100

xO

　・100
100　－100
　㈹

O
x

100

O
x

100

6．O

4．0

2．0

O．O

6．0

4．0

2．0

0．0

図B－7．力学系（B－15）一（B－16）によるllの空間分布と時間変化．リミットサイクル振動を

起こす単純な常微分方程式系（B－13）一（B－14）は等しい拡散係数の拡散項を付加すること

により，カオス状の空間パターンを生成する．このとき渦巻きの成長から崩壊，不規

則な斑状パターンの生成という典型的な時空間カオスへの変遷過程が観測される．

（B－17）一（B－18）式による初期条件とzero－flux境界条件が用いられている．　a＝O．05，　A・＝O．2．

（a）ψ＝0，　（b）子＝90，　（c）t－180，　（d）t＝360，　（e）F＝540，　（f）F720．

B－2－5．時空間カオスを生成する湖沼生態系モデル（栄養塩・植物プランクトン系）

　先の力学系（B－15）一（B－16）も含めて，これまではカオスを発生する最も単純な常微分方程式系，

偏微分方程式系を探し求めてきた．これらは純粋に数学的な興味から生まれた産物である．次

に本論文のテーマに立ち返り，湖沼生態系をモデル化した系の中から時空問カオスを生成する

最も単純と思われる数理モデルを探索する．はじめは栄養塩と植物プランクトンからなる2変

数系である．
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付録B　最も単純なカオス系

∂n　∂2，1　∂2／1

兀＝証＋プ㌦一np・　　　　　　　　　　（B－19）

誓一票・票・噛f〆　　　　　　（B－…
　数理モデル（B－19）一（B－20）は植物プランクトンによる栄養塩摂取をモデル化しており，第2章で

作成した最小NPモデル（2－5）一（2－6）を可能なかぎり単純化したものと考えられる，植物プランク

トンによる栄養塩吸収の関数応答をHoIling　ll型からHolling　1型に換え，植物プランクトンの流

入＊．　ipと死亡率ttlpも省略している．拡散項を除いた常微分方程式系には表B－2に示した1個の

不安定固定点だけが存在し，その回りにリミットサイクルが形成される．

　偏微分方程式系の数理モデル（B－19）一（B－20）によれば，微細な構造を持つ図B－8のような時空間

カオスが生成される，先の反応・拡散系と同様な初期条件（B－17）一（B－18）とzero－flux境界条件が

使われる．

表B－2．力学系（B－19）一（B－20）における固定点の性質．

固定点（」1，p） 固有値 種類　　安定性

Fo （3．6，1．778）O．263士1．495iリペラ不安定

パラメータの値はi，，・－6．4，％＝10．0．

IOO

xO

一100
　－100
（a）

100

xO

O

x

100

xO

　・100
100　－100
　（b）

　　100

xo

O

x

100

xO

　・100
100　－100
　（c）

　　100

xO

O

x
100

7、5

5．0

　亀

2．5

0．0

7．5

5．0

　込

2．5

　　　　　　　　　　　一100　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・100・100　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　0．0　－100　　　　　0　　　　　100　　・100　　　　　0　　　　　100　　・100　　　　　0　　　　　100
（d）　　　　　　　　x　　　　　　　　　（e）　　　　　　　　x　　　　　　　　　（f）　　　　　　　　x

図B－8．湖沼生態系モデル（B－19）一（B－20）による植物プランクトン生物量pの空間分布と

時間変化．この数理モデルは植物プランクトンによる栄養塩摂取をモデル化したもの

で，栄養塩濃度と植物プランクトン生物量の2変数からなる．やはり時間経過ととも

にカオス的空間パターンの形成が観察される．図B－7と同様な初期条件とzero－flux”n

界条件が用いられている．∫。＝6．4，万＝10．0．（a）tsO，（b）F75、（c）F150，（d）F225，（e）ts300，

（f）t450．
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付録B　最も単純なカオス系

B－2－6．時空間カオスを生成する湖沼生態系モデル（植物プランクトン・動物プランクトン系）

　最後に時空間カオスを生成し，かつ最も単純と思われる植物プランクトン・動物プランクト

ン系の生態系モデルを2つ提示しておく．1つは次のような2変数系である．

誓一票・票・ip・・－S．…　　　　　　B－21）

言÷蒙・η1f，・一・tll・Z・　　　　　　・B－22・

　数理モデル（B－21）一（B－22）の原型は動物プランクトンによる植物プランクトン捕食をモデル化

したSchefferモデルである．　SchefferモデルのようにHolling　II型関数応答の捕食項を持つが，

ロジスティック型の自己増殖の部分が外部からの流入項と自らの生物量に比例する単純な増殖

項の和によって置き換えられている．先の生態系モデル（B－19）一（B－20）と同様，常微分方程式系で

は1個の不安定固定点の回りにリミットサイクルが形成される（表B－3）．図B－9は数理モデル

（B－19）一（B－20）による時空間カオスで，これまでと同様な初期条件，境界条件が使われる．

表B－3．力学系（B－21）一（B－22）における固定点の性質．

固定点（p，z） 固有値 種類　　安定性

Fo
（0．429，L762）0．068土1．438iリペラ不安定

パラメータの値はi，＝O．1，η＝8．0，ttl。＝2．4．
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　　100
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O．5
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1．5

1D

　皇

0．5

・fOO　　　　　　　　　　　　　　－100　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　捨100　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　0．0　－100　　　　0　　　　100　　－100　　　　0　　　　100　　桓IOO　　　　O　　　　100
（d）　　　　　　　　x　　　　　　　　　（e）　　　　　　　　x　　　　　　　　　（f）　　　　　　　　x

図B－9．湖沼生態系モデル（B－21）一（B－22）による植物プランクトン生物量pの空間分布と

時間変化．Schefferモデルをさらに単純化したこの数理モデルは植物プランクトン，動

物プランクトン各生物量の2変数からなり，動物プランクトンによる植物プランクト

ン捕食をモデル化している．図B－7，図B－8と同様な初期条件とzero－flux境界条件が

用いられている．ip＝O．1，η＝8．O，　m。＝2．4．（a）FO，（b）FI44，（c）F288，（d）t432，（e）F576、

（f）F720．

一181一



付録B　最も単純なカオス系

　最も単純と思われるもう1つの植物プランクトン・動物プランクトンによる時空間カオス系

が次の数理モデル（B－23）一（B－24）である．

裟一票・票・ip・k．“・－P・…　　　　　　B－…

裟一爵・蒙・ηP・・一・ln．z．　　　　　　　・B－24・

　動物プランクトンによる植物プランクトンの捕食項には最も単純なHolling　I型が採用されて

いるが，このモデルの特徴は植物プランクトンについて，一定値の流入とともにHolling　III型

を模した飽和型の自己増殖が行なわれると仮定している点にある、数理モデル（B－23）一（B－24）は表

B－4に示した1個の固定点とその回りのリミットサイクル振動，および図B－10のような時空間

カオスを生成する．

表B－4．力学系（B－23）一（B－24）における固定点の性質．

固定点（p，z） 固有値 種類　　安定性

Fo （0．5，0．52）0．06±1．018iリペラ　不安定

パラメータの値はip＝O．06，η＝4．0，　ill。＝2．0．
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図B－10．湖沼生態系モデル（B－23）一（B－24）による植物プランクトン生物量pの空間分布

と時間変化．この数理モデルも動物プランクトンによる植物プランクトンの捕食をモ

デル化した2変数系であるが，植物プランクトンに関して，外部からの一定量の流入

と飽和型の自己増殖を仮定している．図B－7以降と同様な初期条件と境界条件が用い

られている．i，・－O．06、η＝4．0，　nl：＝2．0．（a）FO，（b）t＝80，（c）F160，（d）F240、（e）t＝320，

（D　tr－400．
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本論文を構成する原著論文および書籍

本論文を構成する原著論文および書籍

　本論文に関わる内容の一部はすでにいくつかの専門雑誌に公表されるか，または書籍として

公表予定になっている．それらの論文名，書籍名は次の通りである．
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　fomnation　in　algal　blooms：phenotypic　plasticity　in　cyanobacteria．　Ecol　Res　23（5）：841－850．

　DOI：10．1007／s11284－007－0447－z．……第5章の一部＋第6章全部．

Serizawa　H，　Amemiya　T，　Rossberg　Aq　Itoh　K（2008）Computer　simulations　of　seasonal　outbreak　and

　diumal　　vertical　　migration　　　of　　cyanobacteria．　　Limnology　　9（3）：185－194．

　DOI：10．1007／s10201－OO8－0245－5．……第4章の全部，ただし，反応項の部分は異なるモデルが

　用いられている．

Serizawa　H，　Amemiya　T，　ltoh　K（2008）Patchiness　in　a　minimal皿trient－phytoplankton　model．　J　Biosci

　33（3）：391－403．DOI：10．1007／s12038－008－0059－y．……第3章の一部．

Amemiya　T，　Serizawa　H，　S　akaj　o　T，　Itoh　K（2009）Aquatic　Ecosystem　Research　Trends…

　Mathematical　Models　fbr　Dynamics　and　Management　of　Alga1　Blooms　in　Aquatic　Ecosystems．

　Nova，　U．S．A．（in　press）……第2章～第5章十第7章．
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