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1. Introduction

多くの生態系で、気候や栄養負荷、生息地の細分化など、

生態系を取り巻く環境が緩やかに変化しているにもかかわ

らず、生態系の状態が突発的に不連続かつ不可逆な変化をす

ることが報告されている [1-9]。このような状態変化は生態系

レジームシフトと呼ばれており、生態系の管理と維持に対す

る重大な問題点が指摘されている (図 1参照)。

レジームシフトが発生する生態系には複数の安定状態が

存在している。それぞれの安定状態には正のフィードバック

が作用しているため、わずかな摂動では生態系の状態が変化

することはなく安定に維持される。ところが環境パラメータ

が変化し安定状態が消滅したり、強い外力によって状態が大きな摂動を受けたりすると、 生態系

はそれまでいた安定状態から別の安定状態へ遷移する。 このような状態遷移がレジームシフトで

ある。

これまでの数理モデルを用いた研究により、二種類の生物が二っの資源を介した競争関係にあ

る場合、 -っの資源を介して競争している場合よりも生態系が双安定になりやすいことが示され

ている $[10,11]$。 -っの資源を介して競争している場合には、片方の状態に正のフィードバックが

存在し安定であったとしても、 もう一方の状態には負のフィードバックが存在し不安定になるこ

とが多い。 ところが二つの資源を介して競争している場合に、 二つの種で資源利用の形態が異な

っていると、それぞれの種が優占する二つの状態のどちらにも正のフィードバックが存在しやす

くなる。このことから二つの資源を介して競争している場合には、生態系が双安定になりやすく、
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レジームシフトの発生する可能性が増加することになる。

Yoshiyama and Nakajima$[10,11]$では水温躍層が生じ鉛直方向に構造を持った湖沼において、湖底

から供給される栄養塩と水面から供給される光の二つの資源を利用する藻類が、定常状態におい

てどのような密度で分布するのか解析している。二つの資源の供給される方向が異なるために、

藻類は水深により利用しやすい資源が異なる。水面付近の藻類が増加すると水温躍層付近の藻類

が受ける光の量が減少するので、水温盟層付近の藻類密度は減少する。すると水面付近の藻類は

湖底から供給される栄養塩をより多く利用できるようになるので、さらに密度を増やすことがで

きる。そのため藻類密度が水面付近で最大になる状態には正のフィードバックが存在する。一方、

水温躍層付近の藻類が増加すれば水面付近の藻類が利用できる栄養塩の 1が減少し、水面付近の

藻類密度は減少する。すると水温躍層付近の藻類はよりたくさんの光を利用できるようになるの

で、 さらに密度を増やす。そのため藻類密度が水温躍層付近で最大になる状態にも正のフィード

バックが存在し、双安定になる。そしてこれら二つの安定状態間でレジームシフトが発生するこ

とが示されている。

我々は二種藻類競争系に環境パラメータの季節変動を考慮することで、さらに複数の安定状態

が現れやすくなるのではないかと考えた。 環境パラメータの季節変動を考慮すれば、競争関係の

有利さが季節的に入れ替わるために優占種の交代が起こりやすくなる。 すると片方の種だけが存

在している状態や二種が共存しているがどちらか一方の種がより多く存在している状態、二種が

ほぼ同数存在し共存している状態など様々な状態が現れ、それらのいくつかが安定である可能性

がある。我々は深い湖沼における二種藻類競争系の数理モデルを構築し、環境パラメータが季節

変動する場合には、平均値で時間的に一定な場合と比べ、複数の安定状態が存在しやすくなるの

かどうか調べた。環境パラメータが季節変動する場合の方が多くの安定状態が存在しやすくなる

のなら、環境パラメータの季節変動は生態系レジームシフトの発生する可能性を高める効果があ

るといえる。

2. Model

湖沼の物質循環をモデル化したものを図 2に示す。我々

は湖沼を水面から水温躍層までの表層と、水温圖層から湖

底までの深層の二層に分割した。水深を$z[m]$ とし、 水面、

水温躍層、湖底の水深をそれぞれ、 $0$
、 $z_{1\text{、}}z_{B}$とした。 た

だし、どちらの層もその内部では水の対流や拡散の影響で

十分に混ざり合っており、層内の状態は均一になっている

と仮定している。

我々は藍藻と珪藻の二種に注目した。それぞれの藻類は
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栄養と光の要求量、 そして増殖に最適な水温などの特徴が異なる。藍藻は富栄養化し透明度の低

い湖沼で夏から秋にかけてよく現れる。 そのため増殖には多くの栄養塩と高い水温を要するが、

光の要求量はそれほど大きくない。 一方珪藻は貧栄養で透明度の高い湖沼の春や秋に多く見られ

る藻類である。そのため珪藻は増殖に多くの光と低い水温を要するが、栄養塩の要求量は小さい。

状態変数は藍藻密度 $C$
、 珪藻密度 $B$

、 珪藻の死骸密度 $R$
、 そして水中に溶けた (制限) 栄養塩濃度

$N$の四種類である (単位はすべて $mgP/m^{3}$ )。それぞれの状態変数は表層と深層で別々の値を持っ。

そこで表層の状態変数をそれぞれ$c_{s\text{、}}B_{s\text{、}}R_{s\text{、}}N_{S\text{、}}$ 深層の状態変数をそれぞれ $c_{o\text{、}}B_{D\text{、}}R_{D\text{、}}$ No
と表した。

藻類は死亡するとバクテリアによって分解され、 再び栄養塩として水中に溶け込む。 このとき

藍藻と珪藻では分解される速度に違いがある。藍藻は比較的速く分解されるが、珪藻は珪酸質被

殻という硬い殻に覆われているため分解に時間がかかる。 我々のモデルでは藍藻は死亡するとす

ぐに栄養塩へ分解されるが、珪藻は死亡するとその死骸の状態を通ってから栄養塩へ分解される

とした。

各層に存在する各藻類の増殖率は次式で表した。

$g_{ij}=g_{0i}g_{ij}^{\langle 1)}(T)g_{jj}^{\langle 2)}(L,N_{j})$ (1)

ただし、 $g_{ij}^{\langle 1)}(T)= \exp\{\frac{-(T_{j}-T_{bi})^{2}}{2\sigma_{i}^{2}}\}$ (2)

$g_{ij}^{(2)}(L,N_{j})= \frac{1}{z_{jbo\iota\iota om}-z_{j\iota\eta}}\int_{z_{\dot{fl}\eta}}zfl\alpha\iota\infty(\frac{L(z)}{L(z)+L_{Hi}}\frac{N_{j}}{N_{j}+N_{Hi}})\ m\dot{i}$, (3)

である。 式 (1)の $g_{ij}$ [day ’]は鳶に存在する種 $l$の増殖率を表しており、種 1は最大増殖率 80i [day]を

持つ。 式 (2)の g\langle l)Ij(T)は\mbox{\boldmath $\varpi$}に存在する種$l$の水温依存性を表しており、 $r_{i}$ [℃]は荀の水温、 $T_{bi}\mathfrak{X}$ ]

は種 $i$の増殖に最適な水温、 $\sigma_{i}$ [℃]は種 $i$の適応水温範囲をあらわす。 式 (3)の $\epsilon^{(2)}:j$($L$, NN3)は鳶の光量

と栄養塩が穏の増殖率に与える影響を表している。我々は増殖率がリービッヒの最小律に従うと

仮定した。そのため式 (3)では水 での光量と栄養塩に対するMonodの式のうち、値の小さな一方

だけを選択し、層全体で平均化した値を用いている。ここで Zr\varphi [m]は層 jの最上部の水深、$Zjbo\infty m[m]$

は層 jの最深部の水深、 $N_{j}[mgP/m^{3}]$は層 jの栄養塩濃度、 $L(z)[W/m^{2}]$は水 での光量、 $N_{H1}[mgP/m^{3}]$

は種 1の半飽和栄養塩濃度定数、 $L_{Hi}[W/m^{2}]$は種 $l$の半飽和光量定数を表している。

水中の光量 L(z)はランベルトベールの法則を用いて

$L(z)=l_{0}\exp\{-\iota^{=}(w+p_{c}C+p_{B}B+p_{R}R\cross z\{$ (4)

と表した。 $L_{0}[W/m^{2}]$は水面での光量、 $v\nu[m^{1}]$
、

$Pc[m^{2}/mgP]_{\backslash }p_{B}[m^{2}/mgP]$
、

$p_{R}[m^{2}/mgP]$はそれぞれ

水、 藍藻、珪藻、珪藻の死骸の光吸収係数である。
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表層の常微分方程式は

$\frac{dC_{S}}{dt}=(g_{CS}-d_{C}\kappa_{s}-\frac{V}{Az_{T}}C_{S}$ (5)

$\frac{dB_{S}}{dt}=(g_{BS}-d_{B})B_{S}-\frac{v}{z_{T}}B_{S}-\frac{V}{\Lambda z_{T}}B_{S}$ (6)

$\frac{dR_{S}}{dt}=d_{B}B_{S}-e_{s}R_{S}-\frac{v}{z_{T}}R_{S}-\frac{V}{Az_{T}}R_{S}$ (7)

$- \frac{dN_{S}}{d\prime}=\frac{k}{z_{T}}(N_{D}-N_{S})+d_{C}C.+e_{S}R_{S}-g_{cs}C.-g_{BS}B_{S}-\frac{V}{Az_{T}}N_{S}+N_{I}$ (8)

となる。 ここで $d_{i}$ [day
$- 1$

]は種 $i$の死亡率、 es [day $|1$は表層で珪藻の死骸が分解される速度、 $N_{1}$

$[mgP/m^{3}/day]$は湖沼への栄養塩負荷量、 $\Lambda$ [m2]は湖沼の面積、 $v$ [m/day]は重力による珪藻の沈降速

度、 $k[m/day]$は栄養塩の混合率、 V $[m^{3}/day]$は湖水の流入出水量である。

深層の常微分方程式は

$\frac{dC_{D}}{dt}=(g_{CD}-d_{C}\kappa_{D}$ (9)

$\frac{dB_{D}}{dt}=(g_{BD}-d_{B})B_{D}+\frac{v}{z_{B}-z_{T}}B_{S}$ (10)

$\frac{dR_{D}}{dt}=d_{B}B_{D}-e_{D}R_{D}+\frac{v}{z_{B}-z_{T}}R_{S}$ (11)

$\frac{dN_{D}}{dt}=\frac{k}{z_{B}-z_{T}}(N_{s}-N_{D})+d_{C}C_{D}+e_{D}R_{D}-g_{CD}C_{D}-g_{BD}B_{D}-W_{D}$ (12)

となる。 ここで $e_{D}$ [day1]は深層で珪藻の死骸が分解される速度、 $\theta[day]1$は単位時間あたりに栄

養塩が堆積し、消失している割合である。

季節変動により変化する環境パラメータは水面光量と各層の水温である。水面光量恥 $[W/m^{2}]$は

$L_{0}= \frac{L_{m\cdot x}-L_{mi_{11}}}{2}\cos(2\pi\frac{t-t_{\mathfrak{p}eA}}{360})+\frac{L_{mu}+L_{m\dot{m}}}{2}$ (13)

とした。 ここで$L_{m\cdot x}[W/m^{2}]$ と $L_{\min}[W/m^{2}]$はそれぞれ光量の最大値と最小値を表し、 $t_{pe-}$ [day]は光量

が最大になる時刻を表し、 一年は 360日としている。 表層と深層の水温 $T_{S}[C]$
、

$T_{D}$ [C]は

$T_{s}= \frac{T_{Smu}-T_{S\min}}{2}\cos(2\pi\frac{t-t_{\infty k}’}{360})+\frac{T_{Sm*x}+T_{S\min}}{2}$ (14)

$T_{D}= \frac{T_{Dm\cdot x}-T_{Dmi\mathfrak{n}}}{2}\cos(2\pi\frac{t-t_{p\epsilon\cdot k}’}{360})+\frac{T_{Dm\cdot x}+T_{Dm\dot{m}}}{2}$ (15)

とした。 $T_{j\max}$ [℃ 1、 $T_{j\min}$ [℃]はそれぞれ層 jの最大と最小の水温を表し、 $t_{pck}’$ [day]は水温が最大に
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なる時刻を表している。

3. Results

我々は湖沼への栄養塩負荷量が変化することで、

定常振動状態における各藻類密度がどのように変

化するのか数値計算により求めた。栄養塩負荷量の

変化に対する定常振動状態の季節変動を図 3に示す。

図 3に示されるように栄養塩負荷量の少ないときに

は珪藻が優占するが、栄養塩負荷量が増加するにつ

れ藍藻が優占することがわかった。これは栄養塩負
$\bullet$ $. 儲暖畜崖の■節慶動 実線が藍嵐破線が珪藻を

荷量が少ない場合には藻類のバイオマスが少ない 示す。栄養塩負荷量払の値により定常状態で存在する
簾類の種類と密度が変化する。

ので透明度が高くなり、珪藻に有利な環境になるが、

栄養塩負荷量が多ければ透明度が下がり、藍藻に有

利な環境になるためである。

栄養塩負荷量の変化に対する定常振動状態にお

ける各藻類の一年間の最大密度の変化を図 4に示す。

図 4から栄養塩負荷量の値によっては最大で 3つの

定常振動状態が同じ環境パラメータで同時に存在

することがわかった。それぞれの状態は不安定状態

によって接続されていると予想される。このことか $\blacksquare l$. 顯壇バラメ\rightarrow が拳節寵働する燭舎の巣襲壇負御
量に射する藤媚隼闘最大霊虞の寵化 実線は定常振動

らこのパラメータ条件下では栄養塩の負荷量が変 状態における藻類の年間最大密度を表し、点線は存在
が予想される不安定振動の位置を示す。栄養塩負荷量

化すればレジームシフトが発生することがわかる。 の値に対し藤類の年間最大密度は不連続に変化し、同
じ栄養塩負荷量の値で最大 3つの定常振動状撫が同時

次に水温と水面光量を一年間の平均値で一定に に存在する。栄養塩負荷量の変化によって矢印の方向
へ向かうレジームシフトが起こる。

し、 その他のパラメータの値は図 4が得られたもの

と同じとして数値計算を行った。このとき栄養塩負

荷量を変化させても、複数の安定状態が存在するこ

とはなく、 常に珪藻が優占する状態であった (図 5参

照)。この結果から環境パラメータの値が季節変動す

ることにより藻類間の競争関係の有利さが入れ替

わり、一つの湖沼を二種類の藻類が時間的に棲み分

けることで共存できていると考えられる。さらに季

節変動がなければ安定状態が複数存在しにくくな $\blacksquare f$. 糧填パラメ\rightarrow が畢鐘慶馳しない燭禽の巣●壇負
御量に紺する繍$\blacksquare$隼 $\blacksquare$量大聰慶の寵化 栄養塩負荷量

るので、 レジームシフトは起こりにくくなると考え の値によらず定常振動状態は一つしか存在せず、常に
珪穣が優占する。
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られる。

4. Summary

本研究では鉛直方向に構造を持った水界において、 二種藻類 (藍藻と珪藻) が競争している生

態系の数理モデルを構築し、環境パラメータの季節変動を考慮することで、 生態系レジームシフ

トの発生する可能性がどのように変化するのかを調べた。その結果、環境パラメータが平均値で

一定の場合には発生しなかった生態系レジームシフトが、 環境パラメータが季節変動する場合に

は発生することが確かめられた。 このことから環境パラメータの季節変動は、生態系レジームシ

フトを発生させる可能性を高める効果があることがわかった。
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