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論 文 内 容 要 旨

放牧草地 の植物群集の現存量の空間的不

均一性については多 くの報告がある。一方,

植物群集の空間的不均一性は放牧システム

を構築する上で考慮すべき重要な要素で あ

るといわれているが,空 間的不均一性 と草

地の生産性や生産の持続性,ま た家畜の利

用性な どとの関連 についての研究例 は少な

い.例 えぽ 働 群集の空間的不均一性を

もた らす不食過繁地では物質循環の停滞が

予測 され,シ ステム全体 としての生産性の

低下 を引き起 こす ことが予想 されるが,そ

の実験的あるいは理論的解明の報告は見 ら

れない。実験的手法による解明には,放 牧

圧や季節な ど多 くの要因を組み合わせた試

験が必要であるが,同 条件の草地 による実

施は難 しい。 したがって,こ のような問題

解明にはシミュレーションモデルが有用 と

なる。

本研究では,植 物群集の地上部現存量(以

下,草 量)の 空間的不均一性が一次生産,

家畜の利用性および草地 の持続性に及ぼす

影響 を明 らか にす るた め,① 試験地 にお

ける草:量の空間的不均一性の実態調査:②

数理モデルを用いた,草 量の空間的不均一

性 と可食草量および一次生産(再 生量)と

Tablet.Correlationcoefficients(R)between

thelive-shootbiomassofthetwodominantspe-

cles(オ 忽 ・諮 α1δαandDα ・り・1魯gJα"ε剛 の.

の相互関係の理論的解明:③ ニュー ラル

ネ ッ トワー クを用 いた,草 地の利用 にとも

な う草量の空間的不均一性変動予測モデル

の構築を行 った。

PaddockGrazingR
season

Significance

1

11

Pre

Mid

Post

Pre

Mid

Post

一〇.323

-0
.489

-0 .391

-0 .463

-0 .559

-0 .476

*零

***

***

***

***

***

1.放 牧草地にお ける植物群集 の空 間的不

均一性の実態

(D構 成種および群集 全体 の草量 の空間的

不均一性

放牧草地 における構成種および群集全体

の草量 の空間的不均一性についての調査 一

解析 を行った。構成種 ごとの草量 は空間的

に不均一であったが,群 集全体 の草量 は比

較的不均一性が低 いことが明 らか となった。

また,そ れぞれの種の草量の空間的不均一

性 は,出 現頻度や草量の平均値 と負の相関

をもつ こと(図D,お よび優 占種 の空間

分布は相補的である こと(表1)が 明 らか

となった。

(2)放 牧草地 にお ける地上部現存量の空間

的不均一性 に与える放牧の影響

草地 の草 種 をイネ科 牧草 ・シロ クロー

バ ・雑草に分類 した。それ ら分類群の草:量

を非破壊 的推定法,す なわち,植 生データ

および静電容量式草量計を用いて測定 した。

各分類群お よび合計草量の空間的不均一性

が放牧 ・休牧 ・刈 り取 り ・越冬 によりどの

ように変化するか を調べた。結果 は概ね以

下 の通 りであった:① 放牧 によ り不均一

性 は増大す る;② 休牧に よ り不均一性 は

減少す る:③ 刈 り取 りや越冬 によ り不均

一性 は大幅 に減少す る(表2) 。 また,草

量の分布パター ンの変動は小 さいことが明

らか となった。

**:P〈0
.01;***:1)く0.001.
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2.数 理モデル による植物群集の空間的不

均一性の解析

数理モデ ルを用 いて,放 牧草地 にお ける

草量 の空間的不均一性が可食草量や一次 生

産 に及ぼす影響を理論的に解明 した。主に,

単位面積 あた りの草量の頻度分布がガンマ

分布(式1)に 従 うことを利用 し,以 下の

ような解析を行 った。

・ωづ審 畷 調(1)

こ こで,κ(≧0)は 任意 の一 定 面積 あた りの

草量,μ(>0)は 一定 面積 あ た りの草 量 の平

均,p(>0)は 不 均一性 を示す パ ラ メー タで

あ る。r(ρ)は ガ ンマ 関数 を示 す 。 草量 の分

散 をσ2とす る とき,p=μ2/02で あ る。パ ラ

メ ー タρの値 が 小 さ い ほ ど,草 量 の 空 間 的

不 均一 性が大 き い ことを示す。

(D草 量 の空 間的不 均一性 と可 食草 量

ガ ンマ 分 布 を利 用 した可 食 草量 推 定 モ デ

ル を用 いた シミ ュ レー シ ョンに よ り,草 量

の空 間的 不 均一 性 が 可食 草 量 に及 ぼす 影 響

を明 らか に した。単 位面積 あ た りの草量 で,

10090.25nf以 上 の場所 を不 食過 繁地,15/4

90.25rぼz未 満 の場所 を利用不 可能 な場 所 と

仮定 す る と,可 食:草量(濯gO.25m曹2)推 定

モ デル は以 下の 式で示 され る:

{点 諾 断 劉←一葺1ぬ(・)

シ ミュ レー シ ョンの結 果,平 均 草 量 が80-

400gDMnゴ2の 範 囲 の草地 にお いて は,草

量 の 空間 的 不均 一 性 が 高 くな る に従 い,可

食草 量が 減 少す る こ とが 理論 的 に明 らか と

な った(図2)。
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Table2.Mean,standarddeviation(SD)andcoeffiecientofvariance(CV)oftotalbiomass

(gDMm'Z)oneachsurvey.

Grazingintensi

Light Middle Heave

MeanSDCVMeanSDCVMeanSDCV
Cuttlng→

Grazing41u1
.

2韮A
ug.

Grazing

嶽
蟹i設彰==・・S・F

G,既i。g→.2Nov・

11Nov.

Grazing

7May

12Jun.

29Jun.2000

27Apr.2001

144.Q22.6

108.027.ρ

209.225.7
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268107.9
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Fig.2.ResultsofsimulationwithEquation2.A

smallp-valueindicateshighheterogeneity,and

vた θvε 畑 α.

(2)地 上部現存量 の空間的不均一性 と一次

生産

ガンマ分布 と生物の生長曲線 を表すロジ

スティックモデル を利用 し,草 量 の空間的

不均一性 と一次生産の関係 を示す シミュレ

ーションモデルを以下のように作成 した
。

時間'の 草量か ら,'+1に おける草量を

推定するロジステ ィックモデル は以下の式

で表される。

輸 ㍉
.(癬叢 π(3)

こ こに,xは 単位 面 積 あ た りの草 量(こ こ

で は,gDMnゴ2),λ は 内的 自然増 加 率,κ

は環 境 収 容 力 で あ る。 したが って,時 間`

か ら ∫+1ま での草量 増加速 度,天x)は':

∫(x)=κf+ド κr

r.(axlλ 一1)。1ズ η ④

で示 され る。調 査 デ ー タよ り,以 下 の式 を

得 た。

L32κ
/ω 「

.(1.32-1)気11㎜ 一喝(5)

群集 全体の単位面積 あた りの純一次生産

(ハ㌍P)は,式1と4を 利用 した以下 のモデ

ルによって推定可能である。

ズ
柵 一∫1/ω9働(6)

す なわち,1>PPは 時間'に お けるμとρの

値を この式6に 代入 する ことによ り推定す

る ことができる。 したがって,AIPPは 平均

草量μと不均一性ρの関数 と見なす ことがで

きる。そ こで,シ ミュ レー ションによ り,

草量の空間的不均一性が放牧草地にお ける
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短期的な一次生産量 におよぼす影響 を調べ

た。平均草量が約50gDMnゴ2よ り多いとき,

草量 の空間的不均一性が高 くなる ことによ

り,一 次生産量が減少す ることが理論的 に

明 らか となった(図3)。

以上 の結果 よ り,草 量の空間的 不均一性

を草地 の質の指標 とす ることの妥当性が示

された。

3.ニ ュー ラルネ ッ トワー グを用いた植物

群集 の空間的不均一性変動シミュ レー

ションモデル

(1)放 牧草地 にお ける植物群集 の空 間的不 『

均一性変動予測モデル

実態調査 か ら得たデータをもとに,各 分

類群お よび合計草量の空間的不均一性(標

準偏差,SD)の,放 牧お よび休牧 による

変動を予測す るモデルを3層 構造 のニ ュー

ラルネ ッ トワークによ り作成 した。学習方

式には,バ ックプロパゲーションを用いた。

放 牧 によ る変 動 を予測 す るモ デル(図

4a)で は,出 力層を放牧 直後 の各分類群 と

合計草量のSDと し,4つ のモデルを構築

した。入力層は,放 牧前の各分類群 と合計

草量それぞれ の平均値 とSD,お よび家畜

InputlayerHiddenlayerOutputlayer
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(a)

SDoftotal
biomassjust
aftergrazing

(b)

SDoftotal

biomassafter

regrowth

Fig.4.Thenetworkstructuresforestimationof

thechange _ofstandarddeviation(SD,gDM

amonglm2qaedrats)oftotalbiomassby(a)

grazingor(b)non-grazing.Aredlineindicatesa

positiveeffect,abluelineanegativeeffectThe

effectislarger,asthelineisthicker.Abbrevia-

donsaredefinedasfollows:x,:meanbiomassof

gramineousherbage;xz:meanbiomassofwhite

clover;x3:meanbiomassofweeds;x4:meantotal

biomass;x5:SDofbiomassofgramineous

herbage;x6:SDofbiomassofwhiteclover;x,:

SDofbiomassofweeds;xe:SDoftotalbiomass;

xg:grazedbio搬ass;ア1:meanbiomassof

gramineousherbage;y2:meanbiomassofwhite
clover;y,:meanbiomassofweeds;y4:meantotal

biomass;y5:SDofbiomassofgramineous

herbage;y6:SDofbiomassofwhiteclover;y,:

SDofbiomassofweeds;y6:SDoftotalbiomass;

y9:regrownbiomass..Tireparameters,x,一x8take

valuesjustbeforegrazing,andy,一y8takevaluesat

thestartofanon-grazingperiod.

による利用草量か らなる。休 牧による変動

を予測す るモデル(図4b)で は,出 力層

を休牧期 間の後にお ける各分類群 と合計草

量 のSDと し,4つ のモデル を構築した。

入力層は,放 牧直後の各分類群 と合計草量

それぞれの平均値 とSD,お よび休牧期 間

に再生した草量か らなる。 これ らのモデル
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の中間ユニ ッ ト数は,異 なる中間ユニ ッ ト

数 による解析や交差検定によ り,試 行錯誤

的 に決定 した。構築されたモデルの精度は

高 く(図'5),交 差検定 の結果 も良好 であ

り,高 い一般化能力をもっと考 えられた。

また,空 間的不均一性の変動 に,各 パ ラメ

ータがどのよ うに影響するか について も明

らかとなった。

(2)植 物群集 の空間的不均一性 の変動予測

モデル利用のためのパ ラメー タ簡易推

定法

構築 された空間的不均一性予測モデ ルの

利用に際 しては,各 分類群と合計草量の平
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Fig.6.Estimationofstandarddeviation(gDM

among1-mZquadrats)ofthethreebiomass

灘 灘 瀦 瀦i撃 。ワytheneu「alne留o「k3

均 値 とSDの デ ー タ が 必 要 で あ る 。 合 計 草

量 とそ のSD,お よ び 各 分 類 群 の 草 量 は,

Shiyomi'ssecondmethodとdry-weightrank

methodを 用 い る こ と に よ り,野 外 で の 簡
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(ajAresultwhenawellmanagedpastureisheavilygrazed.Thatis,theparametervaluesare:{x,,x2,x,,

x4,x9}_(125,20,5,150,90}(seeFig.4forthedefinition).

(b)Aresultwhenawellmanagedpastureisllghtlygrazed.Thatis,.theparametervaluesare:{κ},x2,:だ3,

x,,z9}_{125,20,5,150,45}.

離s「 雪職 黙 卿 鷲f建 離 蹴e購 魯lldbyweedsisheavilyg「 既ed・Thatis・thepa『amete「

(d)Aresultwhenadegradedpasturewhereinvadedbyweedsislightlygrazed.Thatis,theparameter
valuesare:{x,,xZ,x3,x4ix9}={70,20,60,150,90j.
Valuesofx5(standarddeviationjustbeforegrazing)range19-182.Thevaluesoftheotherparameters
weredeterminedusingtheothermodels.

易な測定が可能である。そ こで,合 計 草量

とそのSD,お よび各分類群 の草量か ら,

各分類群のSDを 推定するモデルをニュー

ラル ネッ トウークによ り構築 した。ネ ッ ト

ワークの構造決定 は,前 述 のモデルと同様

の方法で行 うた。構築され たモデルの精度

は高 く(図6),交 差検定 の結果 も良好で

あ り,高 い一般化能力をもっと考え られた。

また,各 分類.群のSDに,各 パラメータが

どのように影響す るかについて も明 らか と

なった。

(3)植 物群集の空間的不均一一性変動 シミュ

レーション

植物群集 の空間的不均一一性変動予測 モデ

ル を用いて,放 牧地で想定され る各種 条件

下で.の不均一…性の変動に関す るシミュ レ.一

ションを行 った。
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Fig8.Estimationfbrcoe伍cientsofvariance(CV)oftotalbiomass(gDMm覗)fbllowingregrow出

duringanon-grazingperiodbysimulationsusingtheneuralnetworkshowninFig.4b.Adottedline

indicatesy=x.

(a)Aresultwhen30gDMperm20fabovegroundbiomassincreasesinawellmanagedpasture.Thatis,

瀦 瓢羅 麟 跳 認 覗 君毒郷 濫 蹴 鑑 臨撫:濫 継8駄 臨M.

離 臨 摺 闇。識1齢i盗 盈識 譜 、懸 ㌔。,ea、e,揃。d,創、d。dp繍e、nv。d,dby
weeds,Thatis,theparametervaluesafe:{yl,ア2,ア3,み,yg}={70,5,45,120,30}.

(d)Aresu且twhen60gDMperm20fabovegroundblomass㎞creasesinadegradedpa蜘reinvadedby

聡 職i鷲 欄a犠 鼎 欝麟:a窒3齢 耀 品器 錫 憲9餓,価,v。1ue、。,,h,。,h。,
parametersweredeterminedusingtheothermodels.

シミュレー ション1

放牧 に と もな う草量 の空 間的不均一性

(変動係数)の 変動 に関 して,構 築 したモ

デル を用いて シミュレー ションを行 い,放

牧前の合計草量の不均一性,採 食量,お よ

び雑章侵入度が合計草量の不均一性変動に

与える影響 について検討 した(図7)。 概

ね,放 牧 によ り草量の不均一性は高.くな り,

また採食量が多いほど高 くなった。一方で,

放牧前の不均一性が高い場合,放 牧により

不均一性が減少する ことが示された。雑草

侵入度はほとん ど影響をもた らさなかった。

シミュレーション2

休牧期 間にお ける植物群集 の再生にとも

な う空間的不均一性の変動について,同 様

にシミュレーションを行い,再 生開始時(放

牧直後および早春 の初期生育 を含む)の 合

計草量の不均一性,再 生量および雑草侵入
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度が合計草量の不均一性 の変動 に与 える影

響について検討した(図8)。 再生によ り,

優良草地で は不均一性が減少 し,そ の幅は

再生開始時の不均一性が高いほ ど大きかっ

た。一方,荒 廃草地では植物群集 の再生に

よ り不均一性は増大 し,再 生開始時の不均

一性が高いほどそ の幅が大きい傾向がみ ら

れた。優良草地では,再 生量が多いほど草

量の不均一性は減少 したが,荒 廃草地では

再生量 と不均一性 の変動の間に関連 はみ ら

れなかった。

4.総 括

本研究によ り,草 量の空 間的不均一性 の

増大が草地の生産性や持続性に対 し負に作

用す ることが明 らか とな った。 また,ニ ュ

ー ラルネ ッ トワークを用 いて構築 した草量

の空間的不均一性 の変動予測モデル による

シミュレー ションか ら,草 量の空間的不均

一性 の変動 に影響 を及ぼす要因が明らか と

なった。そ の結果,草 地の質の評価 に対 し

植物群集 の空間的不均一性の項 目を加える

こと,お よび草地の生産モデル に植物群

集の空間的不均一性をパ ラメー タの一つ と

して採用す ることを提案する。

本研究で構築 したモデル による草量 の空

間的不均一性の変動予測 は,一 放牧期 とい

う比較的短 い期間のものである。長期的変

動はその繰 り返 しによる累積変動 として と

らえ ることができるが,そ れ加 え各草種 に

よる季節生産性の差異や草質 の変化 も大 き

く影響する と考え られる。 したが って,一

次生産 あるいは採食量や草種構成の変動な

ど,さ らに多 くの要因とともに空間的不均

一性 の変動が予測で きる,一 般性の高 いモ

デルを今後開発する必要がある(図9)6

草地の持続性 について言及する場合,草

量 の空間的不均一性だけでな く,草 量の分

布パターンの変動 との関係 も考慮す る必要

がある。本研究では,こ の分布パ ター ンの

変動につ いて実態 を明 らかに したが,そ の

予測お よび制御に関して さらな る検討が必

要である。分布パ ターンの変動予測が可能

となれば,本 研究で構築 したモデルによる

草量 の空間的不均一性の予測 と合わせ,よ

り持続的な草地利用の一助となる。
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論 文 審 査 結 果 要 旨

放牧利用人工草地では,数 種の草種の混播による生育特性の差,家 畜の不均一な採食や局所的糞尿の

還元,踏 みつけや休息による撹乱 などで,草 種構成や現存量(草 量)に 空間的不均一性が生ずる。不均

一性は草地の生産の持続性や家畜生産において重要であるとの認識はあったが
,こ れまで不均一性の把

握と変化の予測について実験的 ・理論的解明はなされていなかった。本研究では放牧地植物群集の空間

的不均一性とその変動要因,お よび不均一性が草地の一次生産(再 生量)・家畜の採食利用性 ・草地の持

続性に及ぼす影響を実験的に明らかにするため,利 用強度をかえた放牧試験を実施し,数 理モデルを用

いた要因の相互関係の理論的解明と現存量の空間的不均一性変動予測モデルの構築を行 った。

放牧草地の植物群集の空間的不均一性の実態調査の結果,構 成種:ごとの草量は空間的に不均一であっ

たが,群 集全体の草量では草種ごとと比較 して不均一性が低いこと,優 占種の空間分布は相補的である

ことが明らかとなった。また草地の空間的不均一性について,放 牧は増大,休 牧は減少,刈 り取 り・越

冬は大幅減少 と草地管理による変化の方向が明らかとなった。つぎに草地の草量の空間的不均一性が家

畜の可食草量や再生量におよぼす影響について数理モデルを用いた解析を試みた。草量の頻度分布はガ

ンマ分布に従うことから,ガ ンマ分布を利用 した可食草量推定モデル式を作成し,シ ミュレーションを

試みた。その結果平均草量が80～400gDM/㎡ の草地では,草 量の空間的不均一性が高 くなるにつれて可

食草量が減少することを理論的に明らかにした。再生量との関係は,ガ ンマ分布 と成長曲線を表すロジ

スティック式 を利用 したモデル式を作成 し,シ ミュレーションの結果,平 均草量が約50gDM/㎡ 以上の

とき,草 量の空間的不均一性が高くなることにより,一 次生産量が減少することを理論的に明らかとした。

以上の結果から草量の空間的不均一性を草地め質の指標 とすることの妥当性が示された。続いてニュー

ラルネットワークを用いた放牧草地植物群集の空間的不均一性変動予測モデルとして,放 牧および休牧

による変動を予測する各4つ のモデルを構築・した。これらのモデルによるシミュレーションの結果,一

般に放牧により草量の空間的不均一性は高 くなり,採 食量が多いほど高 くなる。一方放牧前の不均一性

が高い場合は,「放牧により不均一性は減少すること。また雑草侵入度は殆 ど影響をもたらさないことが

明 らかとなった。休牧については,再 生(一 次生産)に より優良草地では不均一性は減少 し,そ の巾は

再生開始時の不均一性が高いほど大 きい。一方荒廃草地では再生により不均一性は増大 し,再 生開始時

の不均一性が高いほどその巾が大 きい傾向が示された。以上本研究により放牧地の草量の空間的不均一

性の増大が草地の生産性や持続性に対 し負に作用することが理論的に明らかとなった。またニューラル

ネットワークを用いて構築 した予測モデルによるシミュレーションの結果,不 均一性の変動要因が明ら

かとなり,そ の結果,草 地の質の評価に対 し,植 物群集の空間的不均一性の項目を加えること,お よび

草地の生産モデルに植物群集の空間的不均一性をパラメータの一つとして採用することが提案された。

本論文は放牧草地の植物群集の動態に関係する諸要因について理論的位置づけを為 し,草 地農業の発

展に対 し大きな貢献を与えるものとして高 く評価できる。よって審査委員一同は,本 論文提出者に対 し

博士(農 学)の 学位を授与するに値するものと判定 した。
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