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はじめに

 森林資源管理において基本になるのは、森林樹木の光合成に基礎をおく持続的生産である、

と著者（小池）は信じている。樹木が成長し林冠の構成要素に成るまでには、少なくても 40 年

近くが必要となる。この間、樹木は、変動し続ける無機生産環境（二酸化炭素：CO2、オゾン：

O3、窒素、気温：高温・低温、土壌養分・孔隙など）を利用して光合成を行い、バイオマス生

産を行う。草本と異なり、成長を長期間にわたって行うため、樹木は植物の環境適応を考える

上で、興味深い材料でもある。

 樹木の研究は、どのようにして広域にわたる環境への影響評価を行うか、が、応用を考える

上で重要である。本稿では、メタ解析の成果を（Terrer et al. 2019）、2 つ目には、フラックス

研究と組み合わせたスケール・アップ研究（Kitao et al. 2016b）を紹介する。なお、最近は、

UAV（通称ドローン）と蛍光反応を組み合わせたスケール・アップ研究が進んできた。 

経緯

第一著者は東京勤務時に、農業環境技術研究所で、ちょうど始まったイネを対象にした Rice-
FACE プロジェクト（小林 2001）へ部分的に参加しており、野外での操作実験（Kobayashi 
2015）の意義は理解していた。ここで、FACE とは“開放系 CO2増加：Free Air CO2 Enrichment”
実験を意味する。しかし、森林では、日本は規模も予算も無理だと感じていた。そのような状

況で、文科省の人・自然・共生プロジェクト（通称、RR2002）が、2001 年秋の日米会議の結

果として、高二酸化炭素（CO2）の影響評価が始まった（高木・小池 2003）。アメリカでは Lemon
（1983）や Acock and Allen Jr.（1985）らが従来までの研究の問題点をまとめていた。さら

に、Arp（1991）の衝撃的な“シンク・ソース問題”（根系の抑制効果） の指摘に対応して、

1993 年には既に Duke-FACE 施設が稼働し、我々でも予想できる結果は、Nature 誌に公開さ

れていた（Oren et al. 2001）。このような背景の中で、野外での操作実験の重要性は認識して

いたが（小池ら 1995、小池 2010）、正直なところ、どう見ても二番煎じの上、膨大な予算がか

かる研究の話しは難しいと感じた。

しかし、当時、“アジアで実施できる唯一の地域である”との米国からの強い要請の課題であ

り、結局、実行することになった。当初、予算は約 2 億/年ということで、仕方なく引き受け、

日浦・苫小牧林長（当時）と共に苫小牧研究林のミズナラ一斉林を整備して、海外並み（＝あ

る程度、林冠の形成された場所で）の FACE 試験を予定していた。 
ところが、予算決定時になって、“アッ”と驚いた。予算額は初めの“話し”の 1/10 であっ

た。直ちに「実施困難である」と申し出た。しかし、「財務省へ出てしまっている」という事務
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局（東京大学生産技術研究所）からの連絡で、不本意ながら、実験苗畑に小規模の施設を設定

することにした。幸いに、この内容を学部 2 年時から関心を持って学んで来た博士課程への進

学希望者が現れた。それは、著者の 1 名、江口則和氏であった。規模は小さくても、温暖化を

引き起こすとされる温室効果ガスの筆頭である CO2 の生理解剖学的影響を野外で調査する

FACE を開始した。江口氏の指導教員の船田良氏と研究員の渡邊陽子氏は、木部構造に注目し

て研究に参加された（小池ら 2014a, Watanabe et al. 2010, 2016）。 

施設の構築

本研究では、後発の利点を活かし、門司（1968）、Aoki and Yabuki （1977）、また Oren ら

（2001）の研究から、土壌条件に注目した施設を設定した。世界最大規模の FACE が成果を挙

げていた米国東海岸南部のデューク大学の Ram Oren 教授らの先行研究によると、土壌が CO2

付加効果の制限になる事は、ロブロリーパイン（Pinus taeda）での成果から明確であった（Oren 
et al. 2001）。そこで、日本=火山国ということか

ら日浦、高木、佐藤氏らと協議し、苫小牧研究林

から、軽石状であったが、未成熟火山灰土壌を客

土して FACE リング内に 2 つの土壌を設けた（図

1）。ただ大きな“障害”は、膨大な予算を必要と

する CO2 ガスの問題であった。予算額の 80%はガ

ス代という制約から、CO2 ガスの供給は、光補償

点を基準に日中のみ行い、風速 3m/sec 以上にな

ると CO2 付加を停止した。CO2 付加の設定には R.
Oren 教授から、スイス・バーゼル大学の Ch.
Körner 教授の web-FACE の紹介を受け（Pepin
and Körner 2002）、結局、スイスの山岳 FACE の

原理を採用する事になった。施設の制約から、樹

高 5m が限界であり、育成期間は（主軸が木化した）2 年生の苗木を植え込んでも、最長で 5
年以内に実験を終える必要があった。なお、システム全体を“コピー機レンタル”方式と見な

す調達課の対応で、当初困難であったガス供給が可能になった。

しかし、人・自然・共生プロジェクト（Research Revolution 2002 から 5 ヶ年）の推進会議

では、「環境変動に関する研究は、10 年以上の継続調査が前提である。わずか 5 年間の研究に

意味があるのか?」という評価委員会の指摘もあって、継続維持に苦慮した。結局、民間の資金

（住友財団）の支援も含め、科学研究費（基盤 A）、そして、2009 年からは新設された新学術

領域研究（研究領域提案型）の計画班に、九州大学・理学/生命科学研究院の射場厚教授の推挙

もいただき、寺島一郎教授（東京大学理学研究科）の率いる課題に向かって「開放系大気 CO2

増加環境での樹木等の光合成と木部生産機能のパラメータ化」を掲げて成果を得ることが出来

た（Koike et al. 2015; 2018）。理学系領域の課題への参加のきっかけは、伊豆田編著の「植物

と環境ストレス」の “地球温暖化と植物”（小池 2006）で紹介した解説にあった。この内容か

ら、分子・生化学研究からのスケールアップ（個体、群落、地球レベル）の流れの中で、個葉・

群落部分での計画に参加できた。

研究の概要

研究自体は 3 期に渡って行われ、前期（2002~2006 年度）は、種多様性の高い東アジアを意

識して、カラマツを含む落葉広葉樹 11 樹種（強光利用、弱光利用種、中間種）＊への CO2 付加

実験を行った。その後、掘り取り・試験地の整備を行ない、科研費と住友財団（＝中期；

2006~2008 年度）の研究に向けて、苫小牧研究林から約 5m 深から、よく風化した火山灰土壌

図 1．建設中の FACE（地面の白い部分は苫

小牧研究林産の火山灰土壌）（上田氏提供）
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を再度運び込み、客土して実験に備えた。後

期 は 、 新 学 術 領 域 研 究 の 研 究 期 間

（2009~2013 年度）を考慮して、強光利用

種のカンバ類 3 種（ダケカンバ、ウダイカン

バ、シラカンバ）を中心に、中間種ミズナラ

と CO2 付加開始（2003 年）からの継続調査

になる弱光利用種ブナ、そして強光利用種

で落葉針葉樹のグイマツ雑種 F1 を対象に研

究を行った。

前期の特記すべき成果として、3 つ挙げら

れる。

１）高 CO2 では上層木の繁茂、気孔開度低下に伴い蒸散が抑制されて、土壌含水率が上昇した

（Eguchi et al. 2004）。その結果、土壌含水率が褐色森林土、火山灰土壌混合土であっても約

30%を越えると、土壌中へのリターを介する基質量の増加も伴って、高 CO2 では土壌からのメ

タン発生も確認された（Kim et al. 2011，小池 2016; 図 2）。
２）高 CO2 では気孔が閉じ気味に成ることから、シラカンバでは蒸散が抑制され、結果として

葉柄の道管直径は低下したが、枝と幹部では変化が無かった（Eguchi et al. 2008）。これは、

枝、幹では、個葉サイズがやや低下しても、葉量、枝量とも増加するため、高 CO2 の 影響が

出なかったためであろう。詳細な木部の解剖の結果、散孔材のウダイカンバとイタヤカエデ、

環孔材のミズナラでは高 CO2 に対して統計的な有意差を見いだせなかったが、環孔波状材のハ

リギリでは、予想に反して高 CO2 での道管径の増加が見られた（Watanabe et al. 2010）。直径

が増加し、支えることのできる葉量が増えたため、葉のサイズが大きくなって、結果として樹

冠レベルでの蒸散量が増加したと考えた。なお、カラマツの仮道管径にも影響は見られなかっ

た（渡邊ら 2009, Watanabe et al. 2016）。
３）生産力に直結する葉面積指数（LAI; m2/m2）は、CO2 付加後の 3 年間は高 CO2 で増加し

た。予想に反して火山灰土壌区で顕著であ

った （小池ら 2013）。興味深かったのは、

a）火山灰区に植栽されたケヤマハンノキが

2 年目から虫害に遭い、3 年目夏の強烈な虫

害（主にハンノキハムシ）で枯れて“消えて”

しまったこと、b） 4 年目になって記録的乾

燥年に遭遇したが、高 CO2 区での落葉が少

なく、高 CO2 での水利用効率の増加を反映

する結果が見られたこと、である。世界の

FACE との比較から（図 3）、北大 FACE の

成果も、世界レベルでの研究を支援する結

果になった。後述のように、この成果が、国

際貢献にも繋がった（Terrer et al. 2019）。 
中期には、基盤研究 A と住友財団の支援

を得て CO2 付加を継続できた。これらの予算によって、成長の遅いブナに対する CO2 付加は、

11 年に渡る継続研究が可能になった（小池ら 2014a、Agathokleous et al. 2016）。この間に以

下の 2 つの課題を解明した（成果は、上記から継続する番号で表記する）。 
４）高 CO2 環境下での更新稚樹の耐陰性の上昇があるかどうかを調べた（Kitao et al. 2016a）。
耐陰性に関して、高 CO2 環境での呼吸量の抑制（＝拡散の制御）ではなく、光－光合成曲線の

初期勾配が増加し（気孔制限が少ない）、光補償点は暗い方に移動していた。

図 2．土壌含水率とメタン発生(Kim et al. 2011)

褐色森林土・火山灰土のデータを併せた

図 3. 葉面積指数（LAI）の高 CO2での増加率 

（小池ら 2013, 化学と生物から作成）白抜きは、

北大FACEのデータ、それ以外はNorby & Zak 2011

から作成した。
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５）カンバ類など遷移前期で強光利用種が上層を占めていた状況から、台風などを想定して、

上層木を秋口に伐採し、木部のデータを得ると同時に、成長の遅さと高い耐陰性によって下層

に置かれたブナの環境応答を調べた（Watanabe et al, 2016）。上層木の除去直後には光阻害を

受けなかったが、伐採直後の光合成は、葉の窒素含量が低く気孔通道性も小さく、高 CO2 で生

育した個体の光合成速度は低かった。2 年を経ると高 CO2 での個体の光合成速度が回復し、通

常大気での個体よりやや高い光合成速度を示した。これらの結果から、伐採直後の低い光合成

の理由として、日陰にあった前年までの葉の前形成（前年に葉の構造を決める性質）の影響

（Koike et al. 1997）も追記したい。Watanabe et al.（2016）らの発見は、高 CO2 環境での撹

乱の影響を解明した数少ない研究と言える （Norby and Zak 2011）。
註：利用した樹種の光利用特性（Koike 1988 などを参照に選定した） 

強光利用種：カラマツ、ケヤマハンノキ、ダケカンバ、ウダイカンバ、シラカンバ、

弱光利用種：イタヤカエデ、ブナ、シナノキ、

中 間 種：ミズナラ、ハリギリ、ヤチダモ

第 3 期は、植物の高 CO2 応答を徹底解明する分野縦断コンソーシアム、新学術領域研究（寺

島一郎代表）の分担研究として、はじめに述べたように 2009~2013 年度に渡って取り組んだ。

第 1 期を踏まえ、有望な造林種としてグイマツ雑種 F1（強光利用種，以下 F1）。そして、ブナ

目（ブナ科＋カバノキ科）の強光利用種：ダケカンバ、ウダイカンバ、シラカンバ、弱光利用

種として、第一期から継続してきたブナ、中間種としてミズナラを対象とした。また、土壌環

境などは第一期と同じである（著者・佐藤によって苫小牧研究林から 6m 深の火山灰土を客土；

深さ約 20cm まで混入した。以下、カンバ類の LAI の種間差と虫害に関連した研究（未発表）

に取り組む一方で、高 CO2 では、3 年生 F1 幼木の地上部発達が促進され、結果として風害に遭

いやすくなることを示唆する結果を得た（Watanabe et al. 2013）。  
なお、新学術の推進会議で、気孔開閉に関連してオゾン（O3）への反応と CO2 への反応が類

似であるとの指摘（射場教授）と、大気の 2 倍濃度の O3 を 8 年間付加した結果、約 50 年生の

ヨーロッパブナでは樹幹内の成長が抑制され、体積では 44 %の成長抑制が 2010 年には確認さ

れた（Pretzsch et al. 2010）。これを契機に対流圏オゾン研究を天井部の開いたオープン・トッ

プ・チェンバー（OTC）による実験に加え、開放系オゾン付加システムを構築した研究を、東

京農工大学農学部の伊豆田教授を代表として環境省・地球環境研究推進費によって行う事にな

った（小池ら 2014b）。以下、国際貢献として代表的な成果、2 件（Nature Climate Change; 
Scientific Report）の概要を紹介する。NCC 誌へは FACE のバイオマス・データを、Sci. Rep.
誌へは高 O3 での気孔コンダクタンスデータを提供した。 

開放系施設を利用した国際貢献

１）高 CO2 の影響

高 CO2 実験は植生への CO2 上昇の影響を

定量するための重要な情報を提供している。

多くの高 CO2 実験は、養分が植物バイオマス

への高 CO2 影響の地域による程度を制限す

ることを示唆しているが、これらの制限の全

球的な程度は実験的に明らかにされていない。

このことは植物の CO2 吸収の能力の予測を

難しくしている。古くは、F.I. Woodward ら

（1994）によって示されたが、J. Aber（1989）
の指摘にある陸上生態系の生産制限要因は窒

素であるという考えから、さらに外生菌根菌

図 4．地域別の窒素吸収速度と最大光合成 

(Woodward & Smith1994 より作成) 
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（ECM: ectomycorrhiza）も含む共生微生物を介した、その活動によってリンの重要性が指摘

された（図 4；Woodward and Smith 1994）。 
そこで我々は世界 138 ケ所の高 CO2 付加実験に基づいて、高 CO2 の植物バイオマスに対す

る影響をデータ解析によって全球的に予測した。約 65%の地球上の植生における CO2 施肥の

効果は窒素によって主に制限されることが解

った。一方で、主にリン（P）によって制限さ

れる植生が約 25 %に達することが改めて明ら

かになった（図 5）。 
ここで、N もしくは P による成長の律速は

共生菌類（ECM や AM など）によって調整さ

れることが明らかになった。本解析によって、

2100 年に予測される CO2 レベルは植物バイオ

マスを現在に比べて潜在的に 12±3 %増加さ

せることが予測された。これは 58±13 Pg の炭

素に相当する。我々が実験から導き出した全球

スケールの高 CO2 への応答は、過去の CO2 上

昇に伴う緑地面積やバイオマスの変化と同様

であり、土壌養分によって制限されるものの、

将来に渡って CO2 は植物バイオマスを増加さ

せ続けると考えられる。 
我々の研究は、さまざまなスケールにおける

CO2 施肥の矛盾する事象を調整するとともに、

気候予測を正確にするために必要となる高

CO2 に対するバイオマスの応答性に関連し、経

験的であっても現実的な推定値を提供するこ

とができる（Terrer et al. 2019）。なお、今後

も 20 %程度のバイオマス増加が期待される。

この推定の基礎は、LAI（葉面積指数；m2/m2）

の増加に裏付けられる（Koike 1993, Koike et 
al. 1995）（光合成生産＝個葉の光合成機能×機能的な葉面積）。全球レベルでも温帯地域の LAI
の増加が予測された（図 6）。 
 新学術領域でも指摘され、上記の様に、ミュンヘン工科大学からは驚愕の測定値（ヨーロッ

パブナの成長は大気 2 倍量のオゾンで約 44 %低下した）が報告された（Pretzsch et al. 2010）。
このような対流圏オゾンの影響評価の結果は無視できない。 

個葉・個体での成長は評価してきたが（Koike et al. 2013, 小池ら，2014b）、広域の評価に

関しては、著者の１名、北尾の卓越したアイデアと深山等フラックスメンバーによって森林総

合研究所（以下「森林総研」）の CO2 フラックス・モニタリング施設の成果を利用し、O3 影響

の広域評価を行った（Kitao et al. 2016b）。次の記載は地球環境研究推進費に関連した東京農

工大学のプレスリリースの概要である。 
2） オゾン影響の広域評価 
 森林総研は、東京農工大学、北海道大学と共同で、森林におけるオゾンの影響を東アジアで

初めて明らかにした。東アジア地域の工業発展により、我が国においても（O3 や PM2.5 などの

越境大気汚染が問題となっている。大気汚染物質である O3 は、1970 年代から光合成機能を阻

害することで樹木の成長を抑制することが苗木の実験からわかっていたが（Furukawa et al. 
1984）、実際の森林に対するオゾンの影響については明らかになっていなかった。森林総研で

 

図 6．緯度別の LAI とバイオマスの増加予

測（Terrer et al. 2019 から作成） 

図 5．高 CO2 でのバイオマス増加に関与する

窒素とリン(P)の効果（Terrer et al. 2019 より

作成） 
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は、森林の CO2 吸収・放出量（CO2 フラ

ックス）を測定するため、日本各地の森

林にフラックス観測タワーを設置して

いる (http://www2.ffpri.affrc.go.jp/labs/ 
flux/index. html)。そこで、フラックス

観測データを利用して森林のオゾン吸

収量と CO2 吸収量との関係を数年にわ

たって調べた（図 7）。その結果から、苗

木の実験ではオゾン耐性が比較的高い

ことが知られるコナラが優占する森林

ではオゾンの成長抑制影響は見られな

かったが、オゾン耐性が低いとされるブ

ナの森林では、当年の O3 吸収量の多い

年には、秋の林分レベルでも葉の老化が

促進され、CO2 を吸収する力が早く失わ

れることが明らかになった（図 8）。 
我が国を含む東アジア地域では、将来

的に O3 濃度がさらに上昇することが予

測されている（Izuta 2017）。本研究によ

って森林への O3 影響が広域レベルでも

証明されたことで、我が国の森林の健全

性を維持するためには、周辺国と連携し

た大気汚染対策が重要であることが科

学的に裏付けられた。 

 
要約 
1. 森林樹木を対象にしたアジアで唯一の開放系 CO2 増加（FACE）実験（北大 FACE）の経緯

と 3 つの期間を含む研究の概要を紹介した。同時に、開放系オゾン（O3）付加実験施設での成

果もまとめた。 
2. 米国スタンフォード大学の Terrer, César 博士の呼びかけに呼応して、北大 FACE の第 3 期

のバイオマス・データを提供した。ここで、世界中の成長の制限要因として、従来から指摘の

あった窒素での制限が 65 %、従来、検討されていなかったリンの制限が約 25 %であることが

解った。2100 年に想定される CO2 レベルは、植物バイオマスは現在の約 12 %増加させるこ

とが予測された。 
3. オゾンの成長制限は、葉の老化速度の促進として現れるが、従来と異なり、個葉光合成との

関係ではなく、CO2 フラックス・モニタリング・データを利用して広域評価を行った。個葉の

気孔コンダクタンスを基礎にした吸収量ベースの推定からも指摘されたが、ブナの成長は、既

に、オゾンによって抑制されていることが、初めて解明できた。 
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