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特集：集水域の生物地球化学シミュレーションモデルの有用性と課題

総  説〔Review Article〕

森林生態系の撹乱影響とその長期影響評価に向けた

PnET-CN モデルの適用の検討

徳地直子 1)・舘野隆之輔 2)・福島慶太郎 3)

Influence of forest disturbance and test application ofPnET model for determining long-term impact 

influences

Naoko TOKUCHI 1), Ryunosuke TATENO2) and Keitaro FUKUSHIMA3)

Abstract
 The influence of forest disturbance was reviewed and examined applying the PnET model developed in the USA. 
Forest disturbance has a significant impact on nutrient cycling due to the interruption of plant uptake, which is one 
of the most important pathways for nutrients. Such an impact on nitrogen cycling is especially evident because 
the recycling, decomposition and uptake between plants and soil are the major pathways of nitrogen. The excess 
nitrogen produced by interrupted plant uptake is nitrified by soil microbes and leached out of the forest ecosystem 
to be carried off downstream. The impact of long-term forest disturbance on each process of nutrient cycling was 
estimated by applying the PnET-CN model. In the simulation results, the patterns of the biomass increment reaching 
a plateau and the decrease in leaf nitrogen concentration with forest age seemed to be well simulated. However, 
individual values of those simulated results varied significantly from those of the observed data in known studies.  
This finding suggests that the simulated results were false, and that the parameters need to be reconfigured based 
on soil fertility, soil moisture conditions, and root development processes. It appears to develop the new processes 
of replacement process of forest development. To apply PnET-CN to topographically heterogeneous Japanese 
forest ecosystems, it is necessary to first develop a hydrological model that can incorporate such heterogeneity. 
Furthermore, it is necessary to build long-term monitoring systems to provide the basic database needed for feature 
model construction in Japan

Key words: forest disturbance, nitrate, stream chemistry, PnET, biomass

摘  要

 森林生態系の撹乱に伴う影響について既往の研究をまとめ，その長期影響評価を北米で開発された

PnETモデルをわが国にも適用するための検討を行った。

 森林生態系の撹乱は，生態系内での主要な物質循環経路である植物による吸収を断つため，物質循環
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に大きな影響を及ぼす。特に，窒素は植物 -土壌系において吸収・分解の再循環を最大の経路とするため，

撹乱の影響が顕著に現れる。撹乱により吸収されなくなった余剰の窒素は，硝化過程を経て硝酸に変換

され，渓流中へ流亡し下流へも影響を及ぼす。PnET-CNで森林撹乱の長期影響予測をしたところ，林齢

に伴う現存量の頭打ちや加齢に伴う葉の窒素濃度の低下といったパターンはほぼ再現された。しかし，

個々の数値には既存の研究にみられる実測値と大きな隔たりがあった。これらのことから，諸現象の再

現は擬似的なものに過ぎず，今後は水分条件や養分条件，根系の発達過程などに基づいたパラメーター

の設定を行うことが必要であることを示した。さらに，精度の向上のために必要な新しいプロセスとし

て更新プロセスが，わが国への適用のためには地形的異質性を加味した新しい水文プロセスの改良が重

要であると考えられた。加えて，わが国で精度の高い長期的な森林撹乱の影響予測を行うためには，長

期のモニタリングデータベースの整備を進める必要がある。

キーワード：森林撹乱，硝酸態窒素，河川水質，PnET，現存量

（2005年 7月 14日受付；2006年 4月 3日受付）

はじめに

 わが国において森林は多くの場合，流域の最上流部

に位置して主要な水源を形成し，その下流域に及ぼす影

響は大きい。森林の撹乱は，生態系内の物質循環や土壌

プロセスを変え，その結果，土壌の硝化速度の上昇やそ

れに伴うカチオンの流亡などをもたらす（Likens et al., 

1970；Dahlgren and Driscoll, 1994）。さらに，生成された

硝酸やカチオンは森林生態系から流出し，下流の生態系

の物質収支にも影響を及ぼす。撹乱には様々なものがあ

るが，一般的な施業である伐採や間伐などは，規模の違

いは存在するものの森林生態系の撹乱のひとつであり，

施業によって渓流水の水質が低下することが知られてい

る（例えば，Swank and Crossley, 1988）。

 これらの撹乱の影響は，時間的なスケールにおいて，

100年程度にもおよぶことが示唆されている（Goodale 

et al., 2000）。森林撹乱の影響に，近年顕在化している地

球規模での環境変動の影響が加わることによって，森林

の撹乱による影響なのか，地球規模での環境変動の影

響なのかといった要因の分離が困難になる。これらの問

題の解決にはモデル化の手法が欠かせず，北米を中心に

様々なモデルが開発されている（例えば PnETモデル , 

Aber and Driscoll, 1997; Aber et al., 1997など）。わが国に

おいては森林生態系の物質循環モデルの開発はまだまだ

これからであり，長期的な森林生態系の物質循環につ

いて考える場合，すでに開発された PnETモデルなどを

わが国の森林生態系に適用するのが簡便である（柴田 , 

2006）。しかし，森林生態系は気象条件や樹種によって

大きく異なり，その物質循環機構も異なると考えられる。

そのため，わが国に PnETモデルを適用する際には，用

いられている物質循環に関するパラメーターの検討が必

要となる。

 本論文では，まず森林撹乱の影響について整理し，そ

の一般性について考察する。ついで，森林撹乱の長期的

影響について予測するため，PnETモデルのうち PnET-

CNモデルを構成する内部循環過程およびそのパラメー

ターに関して問題点を指摘し，わが国への適用に向けた

今後の研究課題を整理する。

内部循環の撹乱が外部循環，水質に及ぼす影響

 森林生態系内部の撹乱の影響は森林生態系内部のみ

にあらわれるのではなく，森林生態系を経て形成される

流出水を通じて下流の河川や海にも及ぶ。そのため，森

林生態系の撹乱の影響を把握することは，森林生態系に

とって重要なだけでなく，下流に位置するすべての生態

系にとって非常に重要なことであるといえる。そこで，

まず渓流水の水質を形成する森林生態系内部での過程を

概観する。

 炭素は光合成を通じて森林生態系のエネルギー源と

なる最も基礎的な元素であり，光合成による生態系内

への取り込みと呼吸による系外への放出といった大気

とのやりとりを主な経路とする開放的な循環をしている

（Fig.1， 堤 , 1987）。それに対して，窒素ではいったん

吸収されると樹体を形成した後，落葉落枝として還元さ

れ分解過程を経て再吸収されるという，生態系内を閉鎖

的に循環する割合が高い。ミネラル類では，基本的には

窒素と同じであるが，降水などによる系外からの流入や

風化による供給があり，また，渓流からの流出経路の位

置づけが高くなり，炭素と窒素の中間的な循環をしてい

ることが知られている。
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 窒素が閉鎖的な循環経路をとる理由として，森林生態

系にとって不可欠な物質であるにも関わらずその量が少

ないため，植物体が枯死・脱落した際，分解と不動化あ

るいは植物による吸収がほぼ同時に起こり，それらが主

要な循環経路になっていることが挙げられる。すなわち，

窒素の循環は森林生態系内部のプロセスが鍵になってお

り，撹乱により森林生態系内部の循環に変化が生じれば，

それまでみられなかった窒素の流出が生じるであろうこ

とは容易に推察される。

 撹乱は火災によって樹木が燃えてなくなる，病虫害に

よって樹勢が衰えるあるいは枯死する，土砂崩れによっ

て土壌ごと樹木がなくなる，などの現象であり，森林生

態系内部の循環の主要な経路を変えることであるという

ことができる。樹木は森林生態系において最大のバイオ

マスを占め，吸収量も多く循環の主要な経路のひとつで

あるため，伐採など樹木の吸収をなくす撹乱は特にその

影響が大きい。

 これまでに森林生態系の撹乱とその影響を明らかにす

るため，さまざまな伐採実験が行われている。例えば，

1960年代には北米において河川水の水量・水質の変化

に関する研究がはじめられた。ニューハンプシャー州の

Hubbard Brook森林試験流域では，陸水学者の Likensと

植物学者の Bormannらによって，森林の伐採が河川水

質に与える影響や，伐採撹乱からの森林生態系の回復

過程が詳細に調査された（http://www.hubbardbrook.org/）。

事前に綿密に調査され，比較可能とみなされた複数の小

集水域（small watershed）を用いて，伐採区と対照区を

設ける，いわゆる“対照流域法”がとられた (Likens et 

al., 1977; Bormann and Likens, 1979）。皆伐区では流域全

域が伐採され，さらに除草剤がまかれた。伐採前には年

平均 0.3 mgN L-1前後であった渓流水中の硝酸態窒素濃

度が，伐採後２年目には 12 mg N L-1にまで上昇し，そ

れと共に K+濃度が 16倍，Al濃度が 9倍，Ca2+濃度が 4

倍上昇し，水質の総合的な指標である pHは 0.8程度低

下した（Table 1，Likens et al. 1970）。

 ノースカロライナ州 Coweeta水文試験地では，1970

年代から皆伐実験を含むさまざまな伐採シナリオに沿っ

た実験が行われた（Swank and Crossley, 1988）。林道の

敷設を伴う伐採，伴わない場合，伐採された材の搬出を

行う場合や行わない場合，樹種の転換など様々な施業に

対する渓流水量や水質の応答に対する研究が続けられて

いる（http://coweeta.ecology.uga.edu/）。皆伐実験では，広

葉樹を皆伐したのち除草剤は用いられず，森林の回復を

自然に任せた場合，渓流水の硝酸態窒素濃度の上昇は伐

採後 2年目に最高となったが，除草剤を用いた Hubbard 

Brook森林試験流域のような大きな変化はみられなかっ

た (Table 1, Swank and Crossley, 1988)。それでも，硝酸

態窒素濃度は伐採前の 30倍程度上昇し，Ca2+ 濃度は 1.5

倍程度の上昇がみられた。

 このほかにも，多くの場所で伐採試験が行われている。

英国では 1930年代に湿地や草地に外来樹種である常緑

針葉樹（sitka spruce）が導入された。森林化により，草

地などであったころに比べて蒸散が増加して降水成分の

濃縮が生じる（Reynolds et al., 1988），樹冠により海塩由

来のイオン（Cl-, Na+, Mg2+, SO4
2- など）の捕捉率が高ま

り（Fowler et al., 1989），その結果渓流水中の主要な溶存

イオンの濃度が上昇したことが報告されている。現在，

これらの人工林は成熟して伐期に達しているが，伐採に

よる下流への影響が懸念されている。さらに近年では，

画一的な針葉樹の造林による森林の諸問題が指摘され，

樹種の変換などを含めた森林の取り扱いが議論されてお

り，さまざまな施業試験が行われている。例えば，人工

林の伐採率を変えた場合（Reynolds et al., 1995）や植栽

が行われた場合（Neal et al., 2003）が報告されている。

Reynolds et al.（1995, Table1）によれば，伐採率 68 % の

場合，渓流水の硝酸態窒素濃度は上昇するものの飲用基

準（11.3 mgN/L）以下でしかも短期間で回復すると報告

されている。

 撹乱からの回復過程においては，樹木の成長に伴う

窒素の吸収（Bormann and Likens, 1979）が重要であるこ

plant
input

Soil

photosynthesis

weathering

decomposition

respiration

output

Fig.1���

�CEC�
uptake

litter fall

Fig.1. Nutrient cycling in forested ecosystem White arrow 
indicates carbon cycling, black arrow nitrogen cycling, and 
lined arrow mineral cycling.

図 1. 森林生態系における物質循環の主要な経路 . 白矢印は
炭素の主要な循環経路，黒矢印は窒素の主要な循環経路，

斜線の矢印はミネラルの循環経路を示す。
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とが指摘されており，萌芽更新する樹種が

ある場合に回復がはやいことが知られている

（Dalgren, 1998）。長期的には天然林の回復過

程においていったん低下した渓流水の硝酸態

窒素濃度が，遷移による樹種の変化に伴って

再度上昇する可能性が示されており（Swank 

et al., 2001），樹木の存在だけではなく樹種に

ついても考慮する必要があることがわかる。

森林の撹乱に伴う養分流出メカニズム

 多くの集水域を単位とした伐採試験によ

り，森林の伐採が渓流水中の硝酸態窒素濃

度の上昇をもたらすことが示された。そのメ

カニズムについてまとめると，伐採あるいは

撹乱によって植物による窒素の吸収量が低下

する（Marks and Bormann, 1972; Boring et al., 

1981; Vitousek and Andariese, 1986; Smethurst 

and Nambiar, 1990a）。結果として，植物が

利用していた可給態窒素が土壌中で余剰

となり，土壌中の無機態窒素濃度が高まる

（Krause, 1982; Matson and Vitousek, 1981）。余

剰となった無機態窒素（多くの場合，アン

モニア態窒素）はそれまで窒素を十分に得

ることができなかった硝化細菌にも利用され

る。そのため，余剰となったアンモニア態窒

素の多くが硝化細菌によって硝酸に変換され

る（Vitousek and Mellilo, 1979; Smethurst and 

Nambiar, 1990b）。硝酸態窒素は負に帯電して

おり土壌への保持力において正に帯電したア

ンモニア態窒素より小さいので，生成された

硝酸態窒素は土壌溶液に溶け込み渓流水へ流

亡する（Vitousek et al., 1979）。あるいは硝酸

態に変換された窒素は，脱窒によっても森林

生態系から失われる（Bowden and Bormann, 

1986; Robertson et al., 1987）。渓流水で伐採の

影響が顕在化するのは伐採後１～２年であ

ることが多く，これは土壌の肥沃度に依存し

た無機態窒素の不動化（Vitousek et al., 1982; 

1985）や硝酸生成が活性化するのに必要な

時間や，アンモニアの粘土への固定，無機

態窒素の土壌コロイドへの吸着，土壌溶液

が渓流水に到達するまでの降水量などによ

る（Vitousek et al., 1979）。近年の研究では伐

採，あるいは病虫害などの撹乱によって土壌
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中の無機態窒素濃度が高まってから渓流水でその影響

が現れるまでには，土壌溶液が飽和地下水帯の水とある

程度置き換わるための時間がかかることが示されている

（Eshleman et al., 1998; Hobara et al. 2001）。

 森林撹乱の影響は窒素循環にとどまらず，アンモニ

ア態窒素が硝酸態窒素に硝化される際には，プロトン

（H+）を同時に生成し（Ruess and Johnson, 1986），土壌

中の吸着態のカチオンがプロトンと置換して硝酸態窒素

とともに渓流水へ流出する（Likens et al.,1969; Johnson et 

al.,1982; 1987; Webb et al., 1995）。これらの撹乱の影響は，

窒素同様長期にわたることが指摘されている（Tokuchi 

et al., 2004）。

撹乱影響の一般化と PnET-CN モデル

 森林が撹乱を受けると，土壌を覆っていた植被が

なくなる。それにより，地表面へ日光が入り込み，地

温が上昇して（Edmonds and McColl, 1989）乾燥する，

あるいは樹木による土壌中の水分の蒸散がなくなる

ので湿潤になることが報告されている（Edmonds and 

McColl, 1989）。地温や湿度の変化は，土壌の窒素無機

化に関わる微生物活動や微生物相を変える（Stevens and 

Hornung,1990; Duggin et al., 1991）。その結果，微生物活

性が変化するのであるが，その影響は樹種（Edmonds, 

1990），斜面の位置（Binkley et al., 1984）によって様々

である。

 Neal et al.（1998）は，イギリスのWales地方の 67集

水域において，伐採による渓流水への影響をまとめた。

その結果，伐採によって生じる水質変化は伐採後４年

間に硝酸態窒素濃度でもっとも顕著に現れ，酸性化が進

行する場合があるもののその影響は地点間で様々であ

り，一般化が難しいことを示している。彼らの研究では，

渓流水質は地点の地質の影響を大きく受けており，伐採

前の水質は少なくとも３つに類型化された。すなわち，

HCO3
- を主体とし Ca2+ がその主要なカウンターパート

である ANC（Anion Neutralization Capacity）の高い渓流

水，Cl- が主体で Na+ と対になっている ANCが中庸な渓

流水，NO3
- が高く Alの重要性が高い渓流水の 3タイプ

である。伐採に対する反応はこれらの地質間で大きく異

なり，ANCの高い渓流水では硝酸濃度の上昇に伴って

ANCも上昇するが，ANCの低い渓流水では硝酸の上昇

に対して ANCが低下することを示している。

 わが国における森林伐採が渓流水に与える影響の研究

として，Haibara and Aiba (1990)，Kunimatsu et al. （2003, 

Table1）などが挙げられる。Kunimatsu et al.(2003)によ

る調査は滋賀県で行われ，スギを含む二次林が皆伐さ

れた。彼らは伐採後の硝酸態窒素濃度が伐採前の 15倍

程度上昇したことを示しているが，Ca2+ 濃度の上昇はほ

とんどみられなかった。松田ら（2002）は千葉県におい

てスギ・ヒノキ林を皆伐して渓流水質を調査し，やはり

伐採後の硝酸態窒素濃度が伐採前の 5.6倍程度上昇した

のに対し，Ca2+ 濃度の上昇はほとんどみられなかったこ

とを報告している。わが国においては研究例が多くはな

いので一般化するのはさらに困難であるが，伐採によっ

て渓流水中の硝酸態窒素濃度の上昇はみられるものの，

pHの変化などはみられないことが多い。このことは，

わが国の地質的特徴に起因すると考えられる。すなわち，

わが国では土壌の古い欧米に比較して酸の緩衝力が大き

いことが示唆されている（Ohte et al., 1999）。

 このように伐採などの撹乱の渓流水への影響には気象

条件・地域・樹種・地形・伐採方法などによって大きな

違いがみられる（Vitousek et al., 1985; 1992; Stevens and 

Hornung, 1990）。伐採による影響に共通する現象として，

伐採により系外からのインプットが減少する，森林生態

系内で生じた余剰のアンモニア態窒素により土壌中での

硝化作用が高まり渓流水へと硝酸態窒素が流亡する，と

いう点が抽出されるだろう。流亡する硝酸態窒素が生成

されたのは，土壌中に余剰のアンモニア態窒素が存在し

たからであり，植物が存在した場合には吸収されて植物

体の形成に用いられアンモニア態窒素は余剰に土壌中に

存在しなかったであろう。また，土壌中に余剰のアンモ

ニア態窒素があったとしても，それが硝化されるのはア

ンモニア態窒素が独立栄養性硝化細菌によって利用され

る必要があり，もし，独立栄養性の微生物が活発に活動

できる状態，言い換えれば，窒素に対して炭素が不足し

た状態が生じなければ硝化作用は生じなかったと考えら

れる。すなわち，森林生態系の内部の撹乱の影響を考え

る際には，森林生態系内部の炭素と窒素の相互作用が鍵

となる。本特集で、柴田（2006）が紹介した PnET-CN

モデルは，植物，土壌，有機物層のコンパートメントか

らなる森林生態系内における炭素と窒素のバランスを中

心に，森林生態系内部の炭素と窒素の動態をモデル化し

ている。これらをわが国の森林生態系に適用するため

に，PnET-CNの骨格となる内部循環プロセスのパラメー

ターおよび新たに必要なプロセスについて検討する。

森林生態系の成立に伴う内部循環パラメーターの検討
純一次生産量と現存量の変化

 森林の成立に伴い，幹など非同化器官の蓄積量が増大
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し，巨大な現存量を持つようになるが，現存量の増加は

一般には頭打ちになる。このような現存量増加が頭打ち

になる現象は，林学的にも生態学的にも良く知られた現

象である（Kira and Shidei, 1967; Odum, 1969; Gower et al., 

1996; Ryan et al., 1997）。頭打ちになる時期や頭打ちの高

さは，立地条件･樹種･気候条件などにより様々である。

   Fig.2は，生物地球化学モデルである PnET-CNモデル

を用いた現存量変化のシミュレーション結果である。植

生のパラメーターについては，PnETモデルの開発グルー

プがデフォルトで用意してある，北アメリカで得られ

た針葉樹（モミ･トウヒ）と落葉広葉樹の値を用いた。

PnET-CNモデルにおいて，針葉樹林・落葉広葉樹林と

もに，現存量増加が頭打ちになることが再現されている。

 現存量増加の頭打ちの原因としては，光合成による炭

素の固定量が林冠閉鎖により一定となる一方で，材など

非同化器官の呼吸量が増大するため，炭素の収支が悪化

するためと説明されてきた（Kira and Shidei, 1967）。し

かし，材の呼吸量は，現存量ではなく表面積に比例する

ため，呼吸量の増加は現存量の増加ほどには見られない

ということが観測やモデルを用いた解析により明らかに

なりつつあるため（Ryan et al., 1996; Magnani et al., 2000），

必ずしも炭素収支の悪化が原因ではないとの見解が認め

られつつある（Gower et al., 1996; Ryan et al., 1997）。最

近ではこの仮説に代わって，加齢により養分制限にな

ることや水分制限になることなどの仮説が示されている

（Gower et al., 1996; Ryan et al., 1997; Magnani et al., 2000）。

 植物は，養分や水分などの制限を受けた場合，地下部

の細根への投資量を増やすことが知られている（Keyes 

and Grier, 1981; Gower et al., 1992; Tateno et al., 2004）。し

たがって，高齢林では，水や養分の制限を受けているな

らば，細根量が多くなることが期待されるが，実際の林

齢の増加に伴う，細根生産量を明らかにした研究例は少

ない。数少ない研究例からは，高齢林では細根生産量が

むしろ少なくなっていると報告があるが，細根生産に関

してはまだ不明な点が多い（例えば Vanninen et al., 1996; 

1999; Makkonen, 2001; Helmisaari et al., 2002)。細根の枯

死などによる地下部の炭素や養分の循環は重要である

にも関わらず不明な点も多く（Edwards and Harris, 1977; 

McClaugherty et al., 1982; Vogt et al., 1986; 1996; Steele et 

al., 1997），細根の生産や枯死などの動態を把握していく

ことが必要である。

 現存量変化の頭打ちを針葉樹と落葉広葉樹で比較した

場合，伐採後に広葉樹では純一次生産量の最大値に達す

る期間が早く，最大値も大きいが，針葉樹では遅くて小

さい傾向が見られた（Fig.2）。一般に広葉樹の方が，針

葉樹よりも葉の窒素濃度が高く，最大光合成量も大き

いため（Field and Mooney, 1987; Reich et al., 1992），林

分レベルでの生産量も大きい。Fig.2で示されるように

PnET-CNモデルでは，このような樹種による違いを植

生パラメーターの違いとして計算に組み込むことが出来

る。

 天然林では現存量は数十年から百年程度では，一定

にならず増加し続けることが多い（White et al., 2004な

ど）。例えば，White et al. (2004)は，87年の二次遷移系

列において，現存量が直線的に増加することを示してい

る。下刈りや間伐などで遷移の進行をコントロールして

いる人工林とは異なり，天然林では種の遷移があるため，

森林の成立に伴う環境変化に対して，適した種が次々に

優占していくからと考えられている。また一般に遷移系

列に沿って，出現樹種間では，光合成特性などが変化す

ることが知られている。つまり，遷移初期種は，葉の窒

素濃度が高く，光合成速度も高く，成長が早いのに対し

て，後期種では葉の窒素濃度も低い。現状の PnET-CN

モデルでは，実際には多種からなる森林においても，森

林を代表するような植生の生理的なパラメーターを定数

として与えるだけで，齢に応じての変化を与えられな

い。PnET-CNモデルでは，生産量に影響を及ぼす光合

成速度に関しては，窒素濃度と最大光合成速度が正の相

関を持つという一般的に良く知られた関係を用いている

（Field and Mooney, 1987）。これにより林齢の増加に伴う
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Fig. 2. Biomass increment with forest development simulated 

with PnET-CN. Cross was simulated by default parameter of 
hardwood and black dot was calculated by spruce-fir. 

図 2. PnET-CNによる地上部生産量の推定値 . ×は落葉広葉
樹，●は PnET-CN モデル中で使われているデフォルト
の植生パラメーター（spruce-fir）を用いた。
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窒素濃度の減少を，樹種の変化として擬似的に捉えるこ

とが出来るが，実際には窒素濃度と光合成の関係も樹種

や気候帯によって異なることが知られており（Reich et 

al., 1992; 1999），遷移に伴う樹種の変化を考慮に入れる

ことが出来るように改良することが望ましい。このよう

に天然林では，遷移や更新動態に関して個々の樹種の成

長特性などを考慮して考える必要がある。

 また，人工林などでの実測値と比較すると初期の

生産量の立ち上がりがモデルで小さい傾向が見られた

（Tateno et al., unpublished data）。さらに，成熟した森林

での成長量は，小さくなるのが一般的だが，モデルでの

予測では大きくなり過ぎる傾向が見られた。

   林学においては地位指数と呼ばれる，林齢（40年）に

おける林分の平均樹高が立地条件を表す指標として用い

られている。一般に樹高成長は，密度の影響を受けない

ため，40年間の成長量を土壌等の立地条件の指標とす

る考え方である。経験的には，地位指数と樹高成長曲線

との関係，あるいは密度管理曲線を用いて，それぞれの

地位における森林の収穫量予測モデルが作られ，現場に

おいてモデルを用いた収穫量の予測がなされている。し

かしながら，地位を決定するメカニズムについては，様々

な土壌の物理的･化学的な性質と成長の関係などから，

いくつかの項目が関係することが考えられてはいるが，

気候や森林タイプによっても，その関係は異なるため詳

細は明らかではない。

 純一次生産量を決定する要因に関しても，同様に様々

な土壌の物理的･化学的な性質が関係すると考えられる。

例えば Reich et al.(1997)は，北アメリカの落葉広葉樹林

や針葉樹林を含む 50の林分について，地上部純一次生

産量と窒素無機化速度との間に正の相関があることを示

しているが，その関係性は土壌タイプや人工林か天然林

かといった林分の成立要因などによっても変化すること

を示している。また地上部純一次生産量と窒素無機化速

度との間に相関関係は見られないとする報告もある（例

えば Grigal and Homann, 1994）。PnETモデルなどの物

質循環のプロセスモデルを構築する際には，どのような

土壌プロセスが現存量の増加パターンや純一次生産量を

決定するのかを明らかにした上で，モデルにそのメカニ

ズムを組み込んでいくのが望まれるだろう。

 土壌プロセスにおいては，地下部の一次生産の主要な

部位である細根についても検討する必要がある。PnET-

CNモデルでは，土壌条件に限らず，葉により固定され

た炭素を葉や幹の成長に配分した残りを細根生産に使う

という仮定をおいている。また細根への配分が増大した

ことによる，水分や養分の吸収量の増加が考慮されてい

ない。水分は，一部水分ストレスとして生育の制限を与

えるようにパラメーターが設定されてはいるものの，基

本的には，葉での樹木の光合成や蒸散に必要な量を吸収

するものとして計算されている。また養分に関しては，

樹木の要求度を示す仮想的な変数で吸収する量を変化さ

せているが，こちらに関しても樹体で必要な量が，根か

らの吸収量として計算されている。現在，著者らは水分

や養分制限に対して，どのようにアロケーションを変化

させるかということをモデルに組み込むことで改善出来

ないかを検討中である。また，現状のモデルでは，器官

ごとの呼吸活性の違いなどを十分に考慮出来ていないた

め，より正確なモデリングのためには，アロケーション

や呼吸活性の違いを盛り込んだモデルの開発が望まれる

だろう。しかしながら，森林の成立に伴う細根生産量の

変化だけでなく，アロケーションや呼吸活性がどのよう

に森林の成立に沿って変化するかという実測データは少

なく，パラメーターの決定のためにも，更なるフィール

ド調査が必要となるであろう。

還元プロセスの規定要因

 森林の成立に伴い，森林を構成する樹木のサイズは大

きくなり，結果として林分全体での植生による養分吸収

量は大きくなる。また，リターフォールによる林地への

還元量も同様に多くなる。従って森林の成立に伴い内部

循環系は発達していく。森林の現存量が十分に大きくな

ると，生産量のピーク時に吸収量もピークを迎え，その

後は，ほぼ一定の値をとるか，徐々に減少していくこと

が多い。

 内部循環の速度には，気候的な要因として温度が，分

解速度や窒素無機化などを決定する要因の一つとして重

要であるが，同じ気候条件下では，リターフォールの量

と質がどのように変化するかということが大きく関係す

る。一般に分解速度は，有機物の C/N比と関係がある

ことが知られている（Hobbie, 1992; Berendse, 1994）。窒

素濃度の高いC/N比の低い葉の分解速度は速い。一方で，

材などの有機物は，C/N比も高く分解速度は遅い。材な

どの有機物は，窒素を不動化することにより窒素を土壌

有機物中に保持する作用がある。葉などは毎年生産され

枯死してリターフォールとして土壌に供給されるが，材

などは大きな個体の枯死や伐採など，ごく稀に起こる現

象で供給される。従って，内部循環を考える上では，ど

の器官へどれだけの有機物を配分するかというアロケー

ションが非常に重要である。PnET-CNモデルでは，土
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壌における有機物の分解速度は，温度とともに C/N比

によって規定されている。またリターフォールや材によ

る不動化のプロセスも考慮されている。

 一般に窒素不足な環境では，葉やリターフォールの

窒素濃度が低下することが知られている（Chapin, 1980; 

Vitousek, 1982; 1984; Aerts and Chapin, 2000）。このような

樹木の貧栄養な環境への適応は，土壌 -植物の相互作用

系においてフィードバック効果を生み出し，内部循環が

ゆっくりとタイトに進行する (Pastor, 1984; Hobbie, 1992; 

Enoki and Kawaguchi, 1999)。反対に富栄養な環境では，

葉の窒素濃度も高く，分解速度も速く，内部循環が速く

進行する。このような土壌の環境傾度に沿った土壌 -植

物の相互作用系の変化は，林齢の軸に沿った環境の変化

においても起こることが期待される。

 Fig.3は，デフォルトデータを用いて PnET-CNモデル

で予測した針葉樹林における葉の窒素濃度の変化であ

る。PnET-CNにおいても，葉やリターの窒素濃度など

が林齢に応じて変化し，葉の窒素濃度は林齢の増加に

伴って減少することが再現されている。林齢の増加に伴

い葉の窒素濃度が減少することは，実測での例とも矛盾

しない（Tateno et al., unpublished data）。リターの窒素濃

度を決定するには，生葉の窒素濃度に対して，どの程度

が樹体に引き戻されるかを示す，引き戻し率が関係す

る。引き戻し率は，樹種や立地条件などによって大きく

変化することが知られる（Aerts and Chapin, 2000）。樹体

からの損失を減らすため，貧栄養な環境への適応だと考

えられるが，実際には土壌条件に応じて高まったり，低

まったりあるいは変らなかったりと反応は様々である

（Lajtha, 1987; Aerts, 1996; Flanagan and Van Cleve, 1983; 

Enoki and Kawaguchi 1999）。しかし，PnET-CNモデルで

は，樹種や林齢などに関係なく，引き戻し率が 50 % に

固定されている。生葉の窒素濃度の半分が，樹体内に転

流され翌年の生産に使われ，半分が落葉として林地に供

給されるという仮定である。細かいパラメーター設定に

ついては，検討の余地があるものの，引き戻し率が一定

という仮定により，加齢に伴い生葉の窒素濃度は減少し

リターフォール量は増加するが，葉の窒素濃度が大きく

低下するため落葉による窒素の循環量も減少するという

現象は再現されている。このことは，成熟林では難分解

な C/N比の高い葉が，土壌に供給されるため，植物 -土

壌系でフィードバックが働き，内部循環系が閉じていく

ことをモデルは予測する。

 前述の植物の吸収プロセスだけでなく，このような土

壌 -植物の相互作用系，特に内部循環系がどの程度タイ

トで養分を如何に外部に流出しないかということは，渓

流水などを介した外部循環系にも影響を及ぼし，その結

果として下流域の生態系にも影響する項目であるため，

流域環境を予測する上でも，詳細なメカニズムを反映さ

せていく工夫が必要だと考えられる。

長期予測のための新たなプロセスの検討
森林の成立における更新プロセス

   PnET-CNにおいて森林は林分単位で定常状態を仮定し

て扱われ，物質の循環は土壌や植物体のそれぞれの器官

といったコンパートメントの量の変化や枯死や分解過程

などを通して，コンパートメント間で考えられている。

一般にコンパートメントモデルでは，定常状態を仮定

することにより，現存量の増加などを見かけ上の増減な

しという仮定を置き，観測項目も少なくすることが出来

る。そのため，森林に限らず，様々な生態系における物

質循環の研究において，非常に有効な手段であるといえ

る。しかし実際には，定常状態の森林においても，撹乱

などが入り，ギャップ相や定常相などの様々なステージ

をパッチ上に含んだ動的な平衡状態にあると考える方が

自然である（Borman and Likens, 1979）。

 種の置き換わりや樹木個体の生死を扱うモデルでは，

Hornの単木置き換えモデルと言われる確率論的な遷移

行列モデルが知られる（Horn, 1974）。このモデルでは，

ある種のある個体が成育する場所を同種あるいは他種に

置き換わる確率がどの程度かを決めることが出来れば，

現在の種構成から未来の種構成を予測することが可能で
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Fig. 3. Leaf N concentration with forest development simulated 
with PnET-CN.Vegetation parameter was used for spruce-fir.

図 3. PnET-CNによる加齢に伴う葉の窒素濃度の変化 . 植生
データは PnET-CN モデル中で使われているデフォルト
の spruce-firを用いた。
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ある。このような更新動態のモデルは，確率論的な定着

や成長を仮定しており，環境条件の経時変化などを考慮

していなかったり，樹木の生理的なメカニズムなどが十

分反映されていなかったりする。

 しかし近年，計算機の処理能力が格段に上がってき

た為，複雑な生理生態的なプロセスや細かな環境条件を

含むモデルが開発され始めている。例えば，地球フロン

ティアで開発中の SEIB-DGVM（http://sato.jfast1.net/seib/

index.html）では，単木レベルでの様々な生理生態学的な

プロセスや森林の 3次元構造を考慮に入れた林内の光環

境を反映させたモデルの開発が行われており，プログラ

ムコードもウェブページで公開されている。

様々な撹乱にたいする森林環境の応答

 撹乱の影響は，撹乱規模の違いによっても，大きく変

化することが考えられる。人為撹乱では，間伐や，天然

林での択伐など比較的小規模な撹乱，自然撹乱では，台

風などによる林冠ギャップなど小さな規模の撹乱からの

回復過程などが考えられる。

 人工林では，森林を管理する上で，個体密度や平均体

積などから，収穫量を推定する密度管理モデルなどが多

数存在する。このような経験的なモデルは，間伐の強度

と収穫量の関係などを予測することが出来るため，実際

の林業の現場において用いられてきた。今後は，様々な

物質循環プロセスを記述するようなモデルの構築が今後

の課題となるだろう。そのためにも，撹乱の規模を物質

量として定量的に組み込む一方で，細かいプロセスを反

映させる工夫が必要となる。

 また伐採後の施業をどのように行うかによっても，植

生の回復過程は変化する。例えば，林庄植生にササなど

が存在する場合，ササの掻き起こしなどの施業が不可欠

となる。掻き起こしをしない場合，ササ原のまま植生の

遷移が長期間に渡って起こらない場合がある。実際北海

道などの森林では，択伐の強度や掻き起こしの有無など

の施業履歴が，更新過程に影響を及ぼすことも報告され

ている（Noguchi and Yoshida, 2004; Yoshida et al., 2005 ）。

このように施業と更新プロセスの関係についても，様々

な動態研究が進められており，モデルの開発が行われて

いる。人為影響にたいする，実際の森林の変化を予測す

るためにも，施業の影響を単に物質の動きではなく，更

新のプロセスを反映させた上で，どのように物質循環モ

デルに組み込んでいくのかということも重要な課題であ

る。

わが国への適用にむけた今後の研究課題

森林生態系の撹乱，特に伐採による渓流水への影響は，

植物の吸収の停止による土壌中での余剰の窒素の生成

と，その硝化作用によるものであることを示した。こ

のような森林の撹乱影響をモデルで予測する試みが各

地でなされており，本稿で扱った PnETモデルのひとつ

（PnET-BGC/CHESS）はチェコなどでも用いられている

(Kram et al., 1999）。しかし，わが国においてその適用例

はなく，気候や構成樹種の大きく異なるわが国での適用

のためには撹乱の影響を生じる各過程を改良する必要が

あると考えられた。すなわち，PnET-CNモデルは植物・

土壌を主要なコンパートメントとするため，葉の加齢に

伴う窒素濃度変化においては引き戻しなど，樹種や土壌

条件によって規定されていると考えられているプロセス

の再検討が必要であることが示された。

   加えて，現存量増加の頭打ちについては樹種・林齢な

どのさらに詳細なパラメーターなどの調整が重要であ

る。特にわが国への適用のためには，常緑広葉樹など

PnETモデルで想定されていない樹種や広い造林面積を

占めるスギ・ヒノキなどの固有の種に関して，根や葉

の最低窒素濃度，光合成の最適温度，最大光合成に対す

る呼吸の割合や葉の呼吸における Q10などが必要である

（Aber et al., 1997)。主要な造林樹種であるスギやヒノキ

では，葉の窒素濃度，呼吸速度や Q10が既に調査されて

いるので（河田 ,1989; Ninomiya and Hozumi, 1983），ま

ずこれらの既存の値を用いて PnET-CNの適用を行うこ

とができるであろう。

   モデルの構造については，今回検討した PnET-CN モ

デルでは土壌層に関して 1層のみで，深度方向の異質性

については考慮されていない。PnETモデルの開発され

た北米に対して，わが国では急な斜面上に森林が成立し

ていることが多いため斜面上での物質循環の異質性が高

く，この点について特に考慮する必要がある（Tokuchi 

et al., 1999; Tateno et al., 2004）。これらの地形的な異質性

の高さは，水文過程においても現在の 1層モデルでは再

現できない違いを生じさせていると考えられる（大手 , 

2006）。今後は，水平かつ鉛直方向での異質性を加味し

ていくとともに，水文過程も含めた詳細なプロセス研究

を進めることによって PnET-CNモデルの汎用性が高ま

るものと考えられる。

 加えて森林生態系の物質循環研究に関してわが国の

データは多いとはいえず，より長期かつ組織的なデータ

の収集を行うことが必要であると考える。たとえば，北
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米ですでに 50年におよぶモニタリングを行っている生

態学長期研究（Long Term Ecological Research）などに相

当する研究を行うことによって，予測モデルの精度の向

上が期待できる。これらの研究には多大な労力と研究費

が必要となるが，それによって得られるデータベースは

今後の地球規模の環境変動に対する長期予測には欠かせ

ないものとなるであろう。環境省が行っている重要生態

系監視地域モニタリング推進事業（モニタリングサイト

1000），各大学研究林が行っているモニタリング研究な

どが継続して行われることが望まれる。
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