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び底生系－浮遊系を連結し，それと同時に底生系の生物

代謝についてはその鉛直微細構造まで表現した世界で最

初のモデルである．本モデルで取り扱う物理・化学・生

物過程は，貧酸素化に関連する現象にとって重要と考え

られるものを選択したもので，その１つ１つは，最新の

科学的知見から可能な限り精確に定式化するよう試みら

れている．また，本モデルでは，物理，化学，生物過程

の１つ１つを断片的に捉え，それらの重ね合わせで（積

み上げで）生態系を表現するのではなく，各過程を機構

的に相互作用させ，その絡み合いから成り立つ生態系の

自律的応答／フィードバック現象を表現し，これらによ

って決まる“生態系全体としての動態”あるいは“湾全

体としての動態”を表現できる数理構造を持たせている．

モデル化に際し，最新の科学的知見を持ってしても不

明瞭な素過程については，いくつかの仮定を課さざるを

得ない．しかし，モデルが貧酸素化の原因として着目さ

れている複数の素過程を複合的に捉えた結果を出力する

という事実は，部分・部分で探求しても解明できなかっ

た素過程が，系全体のバランスを見ることで逆説的に推

定・解明されるという可能性も示唆し，研究の未到達領

域ではこうした方法が有効である．

内湾複合生態系モデルは，流動モデル，浮遊生態系モ

デル，底生生態系モデルから構成され，各生態系モデル

は，湾央域，干潟・浅海域のいずれにも適用できる．浮

遊系における輸送過程は，流動モデルで計算された移

流・（渦動）拡散過程によって輸送される．底生系内及

び浮遊系―底生系境界層における輸送過程は，分子拡散，

生物攪拌（Bioturbation），潅水（Bioirrigation，巣穴効果

含む），沈降，巻き上げであり，これらは生態系モデル
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ECOHYM (the Ecological Connectivity Hypoxia Model) revealed the daily and annual dynamics of the vertical
biochemical-physical oxygen production and consumption rate in the tidal flat quantitatively, based on the validation
from two perspectives: (1) the whole estuary, composed of temporal-spatial mutual linkage of the central bay-tidal and
benthic-pelagic ecosystems (holistic approach) and (2) each biochemical and physical processes (elemental approach).
The benthic oxygen consumption caused by biochemical production during daytime was higher than nighttime due to
oxygen production of photosynthesis of benthic algae. This photosynthesis makes the benthic system sometimes an
oxygen source for the pelagic system during daytime, although the benthic system is always an oxygen sink during
night time.

1. はじめに

干潟・浅海域の創生は，赤潮，貧酸素化の改善，さら

には，豊かな生態系の回復に繋がる施策として期待され

ている．閉鎖性海域における干潟・浅海域の機能を正確

に予測・評価するためには，（1）湾全体を，干潟・浅海

域と湾央域が時空間的に相互に連携した生態系として捉

える全体論的視点と，（2）干潟・浅海域内部における生

物・化学・物理過程の１つ１つを解明していく，という

還元論的視点はともに重要である．本研究では，干潟・

浅海域と湾央域を連結した内湾複合生態系モデル（相馬

ら，2005）を東京湾に適用し，全体論的見地から検証を

終えた後，未だ明らかにされていない干潟・浅海域にお

ける生物代謝を，酸素の生成・消費過程から還元論的に

解明することを目的とした．なお，ここでは，干潟・浅

海域を，底生藻類の光合成に有効な光が海底に到達する

領域と定義し．潮汐の干満に伴い干出・冠水する場はこ

れに含まれるものとする．

2. 内湾複合生態系モデルの概要

内湾複合生態系モデルの考え方・定式化・数理構造に

ついては，相馬ら（2005）, Sohmaら（2008）に詳しい．

ここでは，その概要を示すことにする．

内湾複合生態系モデルは，干潟・浅海域－湾央域およ
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の中で定式化されている．生態系モデルで取り扱った酸

素の生成・消費に関わる生物・化学過程は，植物プラン

クトン・底生藻類の光合成，植物・動物プランクトン，

底生藻類，底生動物（懸濁物食者，堆積物食者）の呼吸，

デトリタスの好気的無機化，硝化，還元物質（マンガン

（Ⅱ）＋鉄（Ⅱ）＋硫化水素：Oxygen Demand Unit : ODU）

の酸化である．本モデルで表現した酸素の生成・消費メ

カニズムを図-1に示した．浮遊系，底生系における生態

系ダイアグラムについては，Sohmaら（2008）を参照さ

れたい．

3. モデルの適用

内湾複合生態系モデルを用いて，現状の東京湾におけ

る平年的な季節変動（1年周期性の変動）を計算した．

この計算をcontrol計算（基準計算）とし，施策効果など，

生態系応答を評価する基準とした．計算条件の詳細は，

Sohmaら（2008）を参照されたい．control計算では，流

動モデル，生態系モデルの規定関数（外生変数）は1年

周期関数で与えた．この周期関数は，1998から2002年ま

での観測データより平年的な季節変動状況を表現したも

のである．空間分解能は，流動モデルは2km×2km格子

で東京湾を区分した．生態系モデルでは26ボックスで東

京湾を区分した（図-2）．また，底生生態系内部の鉛直分

解能についてはマイクロミリメータースケールの空間分

解能を持たせた．計算タイムステップは，内湾複合生態

系モデルが取り扱う（a）浮遊系流動場，（b）湾央域浮

遊生態系，（c）湾央域底生生態系，（d）干潟・浅海域生

態系では，それぞれ着目すべき現象の時間スケールが日

周期から季節周期へと亘り，各系で異なっているので，

最も短い時間スケール（日周期）の現象が捉えられる時

間分解能：タイムステップ（0.2h）を設定した．

4. モデルの検証

湾央域，干潟・浅海域における各モデル変数の観測値

と計算値を比較し，計算による観測の再現性を確かめる

ことでモデルの検証を行った．計算値は，浮遊系－底生

系，湾央域－干潟・浅海域が互いに依存しつつ，自律的

に相互作用した結果である．例えば，浮遊系－底生系境

界付近の栄養塩濃度の計算値は，浮遊生態系で生成され

た有機物が海底に沈降・蓄積し，底生系で無機化されて，

栄養塩が浮遊系へ回帰するというメカニズムをモデルで

表現した結果から得られており，浮遊系－底生系間には，

なんら強制関数（境界値）を与えていない．

図-3に湾央域での酸素濃度の季節変動，図-4に盤洲干

潟（i, j）=（8, 6）での酸素濃度の日変動の計算値と観測

値の比較を示す．図-3の観測値は 1998年から 2002年，

図-4の観測値は2003年に観測されたものである．一方，

モデルは平年的な状況を計算しているため，特に，図-4

で酸素の日変動を見る際は，潮汐（水深）と光強度の位

相関係が8月の観測時とほぼ一致する，同月（8月）の計
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図-1 内湾複合生態系モデルで表現した底生系，浮遊系にお
ける酸素の生成・消費メカニズム（相馬ら，2005）

図-2 計算領域と空間分解能.（i, j）はボックスの座標を示す．

図-3 湾央域浮遊系（左，（i, j）=（6, 4）），底生系（右，（i, j）
=（5, 4））における酸素濃度の季節変化（8月の値はほ
ぼゼロ）

図-4 盤洲干潟（i, j）=（8, 6）の浮遊系（左），底生系（右）
における酸素濃度の日変化（観測値，計算値とも8月の値）



算期間（日は異なる）を抽出し，観測値と比較した．酸

素以外のモデル変数の季節変動，日変動，空間分布の再

現性も酸素と同程度である．再現性の結果と考察の詳細

は，Sohmaら（2008）を参照されたい．

5. 酸素の生成・消費メカニズム

図-5に，モデルで計算された盤洲干潟（i, j）=（8, 6）

の底生系における酸素の生成・消費速度（Mass L-3 T-1），

及び溶存酸素（D O），還元物質（O D U：マンガン

（Ⅱ）＋鉄（Ⅱ）＋硫化水素），アンモニア態窒素の鉛直

プロファイルを示した．また，酸素の輸送過程（潅水＋

生物攪拌＋分子拡散）の寄与も，（1）生成・消費速度と

（2）フラックス（Mass L-2 T-1）の2つの形で同時に示し

た．なお，干潟・浅海域底生系では，酸素の鉛直プロフ

ァイルの日スケールの変動が大きいことが明らかとなっ

ている（図-4）．したがって，図-5では，日中（明条件）

と夜間（暗条件）の値を夏季（8月），冬季（12月）それ

ぞれについて示している．干潟・浅海域で，酸素の生成

を促す生物・化学過程は底生藻類の光合成である．一方，

酸素を消費する生物・化学過程は，有機物の好気的無機

化，硝化，ODUの酸化，底生藻類の呼吸である．底生動

物の呼吸による酸素消費は，浮遊系，底生系の両方で起

こりえるが，今回のモデル計算では，冠水時には浮遊系

直上水から，干出時には堆積物間隙水から酸素を消費す

るよう設定されている．

底生藻類の光合成による酸素生成は，光がある日中の

み起こり，夜間は起こらない．日中と夜間における酸素

濃度プロファイルの概形の差は，底生藻類の光合成が原

因である．生物・化学過程による酸素消費速度は，夏季，

冬季とも明条件のほうが暗条件の時よりも酸素消費量が

大きい．これは明条件下では，酸素濃度が上がり，これ

まで酸素濃度が低いことにより制限されていたODUの酸

化，硝化，好気的無機化が活性化されたことによる．

堆積物表層付近で輸送過程による酸素生成・消費速度

が，夏季，冬季ともに，明条件で負（消費）になるのは，

底生藻類の光合成によって生成された酸素が“湧き出

し”，湧き出した場所から外部へと輸送されることを示

している．また，夏季・暗条件での正のピークは，生

物・化学過程により大量に酸素が消費された場所（生

物・化学過程による酸素消費がピークとなる場所）に，

酸素の“吸い込み” が輸送過程によって起こっているこ

とを示している．一方，輸送によるフラックス（輸送フ

ラックス）をみると，堆積物表層付近では負（底生系か

ら浮遊系への輸送）となり，暗条件では正（浮遊系から

底生系への輸送）となる．これは潅水，生物攪拌，分子

拡散による酸素輸送フラックスは，直上水の酸素濃度と

間隙水における酸素濃度の差，C0-C（ここでC0は直上水

での酸素濃度，Cは間隙水での酸素濃度）あるいは堆積

物―水間の酸素濃度の勾配，dC/dzによって,モデルの中

で定式化されており（Boudreau, 1996；Sohmaら，2008），

明条件では間隙水中の酸素濃度が直上水より高くなるこ

とによる．堆積物―水間の酸素フラックスについては，

渦相関法（Bergら, 2003）を用いて実際に盤洲干潟で観測

されており（Kuwaeら, 2006），フラックスの明暗条件の

差，即ち，暗条件は明条件より酸素消費（net）が大きく

なる傾向は，観測とモデルで概ね一致している（図-6）．
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図-5 干潟・浅海域底生系（i, j）=（8, 6）における酸素の生成・消費フラックスと酸素（DO）・アンモニア態窒素（NH4-N）・還
元物質（ODU）濃度の鉛直プロファイル



生物・化学過程による酸素生成・消費速度を夏季と冬

季で比べると，夏季のほうが生成，消費速度とも冬季よ

りも大きい．これは，有機物量が夏季のほうが多いこと，

夏季は温度が高く生物代謝が活発であることによる．

図-7には，盤洲干潟底生系における好気的無機化速度

（酸素利用の無機化），準好気的無機化速度（硝酸利用の

無機化），嫌気的無機化速度（その他TEA利用の無機化，

メタン発酵除く）の値と相対比の鉛直プロファイルの明

条件，暗条件変化（夏季8月，冬季12月）を示した．ま

た，湾央域との比較のために （i, j）=（5, 4）での夏季，

冬季の無機化速度を図-8に示した．

無機化における好気的，準好気的，嫌気的無機化の割

合は，（a）好気的無機化は酸素濃度が高いほど多くなり，

（b）準好気的無機化は硝酸濃度が高いほど多くなり，ま

た，酸素濃度が低いほど高くなり，（c）嫌気的無機化は

酸素濃度が低いほど多くなり，また，硝酸濃度が低いほ

ど多くなるよう定式化されている（Soetaertら，1996）．

このモデル化の結果，8月, 12月いずれの月においても表

層付近では好気的無機化が多く，下層にいくにしたがい，

嫌気的無機化が卓越することが示されている．こういっ

た特徴は，干潟・浅海域，湾央域とも共通である．しか

しながら，干潟・浅海域底生系は，湾央域底生系に較べ，

好気的無機化，準好気的無機化の割合が高い．また，干

潟・浅海域底生系の全無機化速度（好気的無機化＋準好

気的無機化＋嫌気的無機化）は湾央域底生系に較べて小

さい．これらの現象は，（1）干潟・浅海域底生系は，酸

素が比較的供給されやすい場であること，（2）干潟・浅

海域の堆積有機物が湾央域に較べて少ないことなどに起

因している．本モデル計算においては，（1）は，浅い水

深，あるいは干出・冠水により，大気からの曝気の影響

を受けやすいこと，（2）は豊富に介在する底生動物の摂

餌により，湾央域から運ばれたプランクトン・デトリタ

スが，底生動物に同化あるいは無機化されること，に由

来するものである．モデル上，底生動物量は，（a）貧酸

素化頻度，（b）餌量にも影響されるが，干潟・浅海域で

豊富な底生動物が介在できる結果からすれば，干潟・浅

海域は，富栄養化した海域においても，多くの底生動物

の呼吸に要する酸素が十分に供給され，また，低次栄養

段階（プランクトン・デトリタスといった餌）から高次

栄養段階（底生動物）への移行の促進をし易い場である

側面が，本モデルで示されていることになる．

明条件と暗条件の比較では，明条件における好気的無

機化の割合が高い．これは底生藻類の光合成によって生

成された酸素が原因である．

6. 硝酸態窒素と酸素プロファイル

干潟における興味深い現象として，堆積物の比較的深

いところ（堆積物－水境界から5cm以深）で硝酸態窒素

が有限の値をもつ場合があることが観測から明らかとな

っている（Kuwae, 2001）．硝酸態窒素は，硝化によって

のみ生成され，硝化には酸素が必要である．したがって，

酸素が物理的輸送によって堆積物深くに供給されている

はずである．しかし，これまで盤洲干潟での観測によっ

て得られた酸化層厚は最も厚い場合でも2cm程度であっ

た（桑江，未発表）．一方，生態系モデルでは物理的な

輸送として潅水を考慮しているが，潅水のパラメータ値

は，硝酸態窒素，酸素をはじめ，すべてのモデル変数や

フラックスに対してキャリブレーションを行なった結
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図-6 盤洲干潟（i, j）=（8, 6）の底生系における堆積物―水
間の酸素フラックス（2月25日）．観測データはKuwae
ら（2006）

図-8 湾央域底生系（i,j）=（5,4）における好気的，準好気的，
嫌気的無機化速度の鉛直プロファイル

図-7 干潟・浅海域底生系（i,j）=（8,6）における好気的，準
好気的，嫌気的無機化速度の鉛直プロファイル



象は，堆積物の比較的深いところの間隙水中で硝酸態窒

素が観測されている事実とつじつまが合う．堆積物深

5cm程度以上における酸素濃度プロファイルの観測はま

だなされておらず，今後の課題であるが，この現象が観

測からも明らかになれば，モデルが観測に先立ち，現象

を予見したことになる．これは，検証を十分行ったモデ

ルは，“観測結果の説明”，だけでなく，“新しい生態系

機構の予測・解明”にも貢献できる１つの可能性を示し

ている．
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果，最適なものを設定している．その結果，計算では，

図-9に示すように，冬季の冠水時，潅水の影響により，

堆積物－水境界から5cm以深で酸素濃度が再び有限の値

となることがあった．この結果は，盤洲干潟においては

これまで，（i）5cm以深の酸素のマイクロプロファイル

の測定データがないこと，（ii）冠水時の酸素の鉛直マイ

クロプロファイル測定が不足していることから，現時点

では検証できない．しかしながら，海外の干潟・浅海域

では，酸素が堆積物の深いところで再び有限になるとい

う現象は，過去に観測されていた（de Beer ら，2005）．

7. 結論

流動場，干潟・浅海域生態系，湾央域生態系を連結し

た内湾複合生態系モデルを東京湾に適用・検証し，モデ

ルの妥当性を確認した．検証したモデルの計算結果を用

い，干潟・浅海域（盤洲干潟）底生系における酸素の生

成・消費メカニズムの鉛直微細構造の明条件・暗条件に

おける変化を夏季・冬季それぞれにおいて定量的に解析

した．その結果，日中は夜間に較べ，底生藻類の光合成

による酸素生成により，ODUの酸化，硝化，好気的無機

化が促進し，酸素消費フラックスが大きいこと，日中の

底生系は，浮遊系の酸素のソース（source）となる場合

もあることがわかった．また，干潟・浅海域底生系は，

湾央域底生系に較べ，（1）酸素が比較的供給される場で

あり，（2）堆積有機物が少ないことから，好気的無機

化・準好気的無機化の割合が高いことが示された．さら

に，盤洲干潟における堆積物の酸素濃度鉛直プロファイ

ルの計算において，酸素濃度が堆積物―水境界から2cm

程度で一度ゼロになり，その後5cm以深から酸素濃度が

再び有限の値となる時期があることが示された．この現

図-9 干潟・浅海域底生系（i,j）=（8,6）における干出・冠水
に伴う酸素濃度および硝酸態窒素濃度の変化


