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1.はじめに

近年における陸域生態系と大気との間のCO 交換過

程に関する観測研究の進展により,地球上の様々な陸域

生態系における炭素吸収量の年々変動がモニタできるよ

うになった.また,これらのデータは将来の陸域生態系

によるCO 吸収量予測を行うための数値モデル開発に

利用されている.しかしながら,これまでに開発された

複数の大気―植生動態モデルを用いて,IPCCによる将

来の気候変化シナリオから陸域生態系全体のCO 吸収

量を算出した結果によれば,これらのモデル間における

CO 吸収量推定値には非常に大きな違いが生じている

（Cramer et al.,2000;Friedlingstein et al.,2006）.この

原因の一つとして挙げられているのが,植生動態に関わ

る生態学的現象の取り扱いがいまだモデルの中で不十分

であるという見方である（Purves and Pacala, 2008）.

一般に数理モデルにおいては,その対象に影響を及ぼす

現象の前提条件をあらかじめ予測したうえで,各々の影

響評価を論理的に導くこととなるが,前提条件に不備が

伴えば影響評価の結果には不確定性が含まれてしまう

（原,1995）.今後の大気―陸域生態系間の相互作用の解

明に向けた研究を進める上では,植生動態と大気との

CO 交換に関わる総合的な観測の強化とあわせて,生

態学的視点から環境に対する植生の生理生態学的応答を

加味した大気―植生動態モデル研究を進めていくことが

重要である.

陸域生態系における大気とのCO 交換はその生育段

階に伴う植生の構造や機能の変化に影響される（Wirth
 

et al.,2009）.特に森林では樹冠形態（葉群密度の垂直分
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布構造）,フェノロジー（展葉・落葉の季節変化）に伴う

葉の生理的活性の季節・年々変動,個体の空間配置に依

存した不均質な群落構造がその制御要因として挙げられ

る.植生内外の詳細な物理過程を記述し,現実的な大気

―陸域生態系間のCO 交換の理論的知見を得るために

は,これら植物の複雑な生理・生態学的構造および機能

を対象空間スケールに合わせて適切に選択するととも

に,これらの構造や機能に影響を及ぼす現象を大気―植

生動態モデルの中に適切に取り込んでいくことも重要に

なる.

本論では,冷温帯多雪域に位置する北海道の代表的な

森林を対象として行われてきた森林動態とCO 交換量

に関する調査研究の一例を示す.さらに,同調査地を対

象として行われた大気―森林生態系間のCO 交換量に

関わる数値シミュレーション研究の結果についても示

す.最後に,北方域の森林生態系を対象に,植物生理・

生態学的観点から今後の大気―陸域生態系（特に本論で

は,森林動態）相互作用に関連する研究課題について紹

介する.

2.気候特性

北海道大学北方生物圏フィールド科学センター

（FSC）・雨龍研究林内の森林を対象に,調査研究が行わ

れた（詳細は３,４章に記載）.同地域は,基本的に大陸

性気候に属するものの海洋の影響を大きく受けるために

湿潤な過湿性北方系樹林気候下にあり,冷温帯と亜寒帯

の境界域としても位置づけられる.1999～2006年の年

平均短波放射量は130Wm ,年平均気温は2.7℃,年

降水量は1237mmであった.冬季にはシベリア大陸か

らの低温で乾燥した北西風が卓越する地域である.この

北西風が日本海上を通過して大量の水蒸気を含んだ後,

同観測対象域に大量の積雪を供給する.1999～2006年

の平均積雪量は２m,最大積雪深は2.6m,平均積雪期

間は209日で,近年は積雪期間の減少傾向が顕著にみら

れる.

3.調査項目

3.1 森林動態（サイズ構造動態）調査

1998年秋,雨龍研究林内に調査林分（314林班,44°

20’N,142°15’E,550m a.s.l.,20m×30m）が設置され

た.調査項目は,林分内の全樹木個体（ただし,樹高

1.3m以上）を対象に,樹高,生枝下樹高（ただし,１

～２年に１度）,胸高直径,生枝下直径である.同林分

では1979年に,当時生育していた立木の皆伐および林

床植生・土壌の掻き起こしが行われた.この人為的かく

乱以後,森林更新が持続的に進み,現在ではダケカンバ

を優占種とする落葉広葉森林群落（30年生）が形成され

ている.1998年から2006年までの同林分における個体

数密度は,0.57m から0.36m に減少し,個体間の

競争に伴い個体数の減少傾向が見られた.また,1998

年から2006年の間に,同林分に占めるダケカンバ樹種

の割合は73％から78％に増加した.

3.2 CO フラックス計測

2003年７月,20mの微気象・地表面フラックス観測

タワーが上記の林分脇に建設され,大気―森林間の熱・

水フラックス,CO フラックスの季節変化,年々変化

を調査する野外観測が開始された（図1）.観測タワーの

最上部には,これらのフラックスを計測するために超音

波風速計（Solent R3,Gill Instruments,UK）と水蒸気

密度・CO 密度変動計（LI-COR 7500,LI-COR,USA）

が設置された.これらの計器から風速量,CO 密度変

動量の計測データが時間間隔10Hzで収集され,それ

らの共分散からCO フラックスが算出された（この測定

方法を渦相関法という）.また,同観測タワー上に,数

m間隔で光合成有効放射量,気温,相対湿度,風速,

CO 濃度といった環境変数を計測するセンサーが設置

された.地下部には,地中温度や土壌水分量を計測する

機器が埋設された他,林分からやや離れた開空地には降

水量,降雪量をモニタする計器が設置された.

4.大気―植生動態モデル（Multilayered
 

Integ rated Numerical model of
 

S urface physics G rowing Plant
 

Interaction,MINoS G I）

4.1 MINoS G Iの概要

大気―植生動態モデルは,微気象サブモデルと植生動

態サブモデルの結合モデルである（Hara et al., 2001;

Watanabe et al.,2004）（図2）.森林群落内の物理環境

を記述する多層構造の微気象モデルでは,各層ごとに葉

面上における熱・水,CO 交換量が物理変数を用いて計

算され,それぞれについて鉛直積算することで,森林生

図1：研究対象となった森林サイト.中央に見えるのはフ
ラックス観測タワー
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態系全体における各フラックスが見積もられる.また同

モデルからは,土壌内の物理変数の鉛直分布や系外への

流出量なども計算される.一方,ここで取り扱う植生動

態サブモデルは,個体間競争に伴う植物個体群の生長お

よび枯死過程,個体サイズの頻度分布の時間変化を記述

するサイズ構造動態モデルであり（Hara,1984）,微気象

サブモデルで計算された葉面上でのCO 交換量などを

用いて,各樹木サイズの正味炭素吸収量が計算される.

この正味炭素吸収量が種依存で事前決定された制限値数

を下まわると,一定の割合で枯死することになる.個体

枯死が生じると,森林内環境は変化し,生育を続ける樹

木間では光,水分,養分といった生育に不可欠な資源を

めぐるさらなる競争が展開される.この個体間競争に伴

う樹高や胸高直径などのサイズ構造の変化が,森林内環

境を再形成していくことになる.さらにMINoSGIで

は土壌から大気へのCO 放出量が地中温度や土壌水分

といった環境変数から推定される.これらのプロセスを

総合して森林生態系全体におけるCO 吸収量（または放

出量）が算出される（詳しくは,Hara et  al., 2001;

Watanabe et al.,2004;Toda et al.,2007;Toda et al.,

2009）.

4.2 計算方法

MINoSGIでは,森林群落における樹高頻度分布が植

生動態サブモデルから樹種ごとに１年間隔で計算され

る.計算の初期条件には樹高サイズ別の個体数,各個体

あたりの重量,生枝下樹高等の情報が必要となる.ま

た,微気象サブモデルからは,１時間ごとに森林群落内

の物理変数と各フラックスの鉛直分布が算出され,この

計算には１時間間隔の入力気象変数（短波・長波放射量,

気温,風速,比湿,降水量）が必要とされる.

5.結果と考察

5.1 森林動態

最初に大気―植生動態モデル（MINoSGI）では,毎木

調査データ（3.1参照）から得られた個体数密度（ρ）の

年変化および樹高サイズ分布の年変化を再現するため

に,MINoSGIに含まれる幾つかの未知変数を変化さ

せ,最適な変数値を決定する操作を行う.その後,この

最適変数を用いてMINoSGIから算出された個体密度

と林分バイオマスとの間に見られる関係（密度（ρ)-バイ

オマス（B）関係）を,観測されたρ-B関係と比較した

結果,MINoSGIは観測されたρ-B関係を良好に再現

した（図3）.一般に同林齢でかつ単一種に近い状態で構

成された森林においては,その個体数密度と林分バイオ

マスの間に一定の関係が認められ（Yoda et al.,1963）,

両者の間には－1/2の傾き（ただし両対数スケール表示）

が見受けられる.このρ-B関係を調べた結果,林分の

優占種であるダケカンバのρ-B関係は,－1/2の傾き

よりもややきつくなっているのが分かった（図3(a)）.

一方で,ダケカンバ以外の樹種（従属種）をすべてまと

めて同様の関係を調べると,－1/2の傾きよりも緩く

なった（図3(b)）.このように,種によって異なるρ-B

関係の傾向がみられたのは,主に同一種間および異種間

における光資源に関わる個体間競争が生じた結果である

と考えられる.優占種であるダケカンバのうち,樹冠層

を形成する大個体は,小個体よりも光資源を得やすい状

況にあり生長速度が高くなる.その結果,生存する個体

の生長速度はより大きくかつ重量も増加するため,ダケ

カンバ全体のバイオマス増加量の時間変化は大きくなっ

た.一方で,従属種は,全体として被陰下にありダケカ

ンバとの個体間競争において不利な状況にある.した

がって,生存している個体の生長速度は小さく,従属種

の多くの個体は枯死した.その結果,従属種全体の密度

北方森林群落における大気―森林動態相互作用に関する研究

図2：大気―植生動態モデルの模式図（Watanabe et al.(2004)から引用,一部追加筆）
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変化に伴うバイオマス増加量は見られなかった.このよ

うな同一林分内で生育する異なる植物種間のρ-B関係

が草本種や実生段階にある若木を対象とした実験などを

通して調査された（Bazzaz and Harper,1976）.その研

究によるρ-B関係は対象種が異なるものの,本研究で

得られた研究結果と一致した.したがって,樹木個体間

競争が,林分全体のρ-B関係を大きく支配する要因と

して働いていることが分かった.

5.2 CO フラックス

2004～2008年までのCO フラックスの年々変動を図

4に示す.このフラックスデータから,春の着葉を期に

急激にCO フラックスが負に低下したことが分かった.

これは,着葉に伴い植生が大気からCO 吸収を活発化

させた結果であり,CO が大気から森林へ輸送されて

いることを示している.夏季の日中には最大でおよそ－

20～－15μmol m s 程度のCO フラックスが記録さ

れた.また,生長期の夜間には,樹木の同化部・非同化

部双方による呼吸と土壌中の微生物活動に伴う土壌炭素

放出と合わせて,生態系から大気へのCO 放出が検出

され,特に夏季夜間には１～４μmol m s 程度の年間

を通じて最も高いCO フラックスが記録された.CO

フラックスの季節変化をみると,各年共通して着葉後の

６月後半から８月の日中にかけて最も低くなった（図

4）.2004年９月上旬より,CO フラックスの低下は見

られなくなり,翌2005年の着葉以後のCO フラックス

は前年の同時期に比べて大きく,光合成活動の低下を示

した.しかし2006年以降,夏季のCO フラックス値は

2004年時よりもさらに小さく,この傾向は2007～2008

年でさらに顕著になっていた.

2004年～2005年までに得られたCO フラックスの観

測値と大気―植生動態モデルによる計算値を比較した

（図5）.本解析においては,以下に記すデータ選別方法

後に残ったデータのみを取り扱い対象とした.⑴降水時

および降水イベントの前後５時間分のデータを除去,⑵

摩擦速度u が u ＜0.35m s の場合のデータを除去,

日中の大気が次の安定度条件を満たさない場合のデータ

を除去,すなわち－5/7＜ζ＜16（ここでζは,ζ＝－

(z－d )/L であり, z,d および L はそれぞれ測定高

度,ゼロ面変位,およびObukhov長）である.その結

果,CO フラックスの計算値には観測値と一致してい

るものが多い一方で,一致しないデータがあることも分

かった.この原因については後の章（6.1）で取り上げる.

また,MINoSGIから2005年の正味生態系交換量

（NEE）の推定を行った結果,NEE＝－224±32gC m

year の結果を得た.一方で,観測データに基づいて

見 積 も ら れ た 2005年 の 年 間 NEEは, NEE＝－

181～－167gC m year となり,計算されたNEEは

観測データから得られたNEEより幾分,過小にNEE

を評価する結果となった.

図3：個体数密度ρ（横軸）と林分バイオマスB（縦軸）との
関係
(a)林分全体および優先種に対応したρ-B関係,(b)従属種
に対応したρ-B関係を示す.なお,各データは年間値を表
す.

図4：2004-2008年におけるCOフラックス 単位：(μmol m s ）横軸は月,縦軸は時刻を表す.
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6.森林生態系の炭素吸収量推定にむけた今後の

課題

6.1 自然かく乱の影響が森林のCO 吸収機能に及ぼ

す影響

2003年７月より継続されてきたフラックス観測は,

2009年末現在で７年目を迎えた.この観測期間初期に

あたる2004年秋には大型台風が北海道全土を通過した.

この台風の影響により,道内に存在するフラックス観測

研究施設の中には,観測林やフラックス観測タワーの倒

壊,機器損傷に伴う計測の一時中止などの被害が確認さ

れた.我々の観測サイトは,幸いにもこれらの事態に陥

ることなく,連続計測が現在まで行われてきた.毎年行

われてきた森林の毎木調査によると,この台風が本観測

拠点の樹木個体数を低下させることはなかった.一方

で,葉芽群および枝が強風により吹き飛ばされ,その結

果として2005年の葉量は大きく低下した.しかしなが

ら,この２年後,すなわち2006年における葉量は台風

以前と同程度にまで回復し,さらにこの葉量回復ととも

に葉の光合成機能の変化が正味生態系交換量を増加させ

ることとなった（Toda et al., In preparation）.5-2で

示した通り,大気―植生動態モデル（MINoSGI）による

2005年のNEEの計算値は観測データに基づいて決定

されたNEEよりも幾分過小評価する結果となった.

MINoSGIにおける2004年９月以降のLAIの計算で

は,台風による葉芽群の飛散の影響は考慮されておら

ず,観測値で見られた急激なLAIの減少を再現できて

いない.また,2005年のLAIについて,MINoSGIに

よる同年のピーク値は観測値とよく一致しているもの

の,着葉のタイミングや年間を通じた着葉期間について

の精度は未だ低い（Toda et al.,submitted）.この影響

が,NEE値の過小評価を招いた可能性は大きいと考え

られる.したがって,MINoSGIにおいて自然かく乱に

よる葉芽群の飛散の影響を考慮することが,年間NEE

推定の不確定性を減少させるために必要であり,今後の

課題として位置づけられる.

一方で,観測データに基づいて決定されたNEEの値

は,その算出過程で考慮された補正法に依存しているこ

ともまた事実である.例えば,夜間の非乱流条件下で得

られた測定データについては,乱流の程度を示す摩擦速

度（u ）を指標値として補正を行うのが一般的である（以

後,u 補正法とする）.しかし近年の研究では,その補

正の有効性に疑問を投げかける報告も多く見受けられ,

特に複雑な階層構造をもつ森林でu 補正法を施した場

合の,NEEが－400gC m year ～100gC m year

の範囲で大きく変化することを示した事例も見られる

（Miller et al.,2004）.このことは,複雑な階層構造を持

つ熱帯林や様々な林齢が混在している森林での渦相関法

による森林の炭素吸収機能評価を行う上での大きな懸念

材料となるかもしれない（Kutsch et al.,2008）.さらに,

今回の野外観測で用いられたタイプの水蒸気密度・CO

密度変動計からCO フラックスを出力する場合には,

隣接して設置されている超音波風速計から計測される温

度値を用いてフラックス補正を行う必要がある（この補

正方法をWPL補正（Webb et al.,1980）とする）.しか

し,近年の研究では超音波風速計での温度は密度変動計

周辺の温度を反映しておらず,この温度のずれがCO

フラックス値へ及ぼす影響は無視できないと指摘される

ようになった.この温度のずれを考慮した代替的な補正

方法（Burba et al.,2006,2008）は未だ検証段階ではあ

るが,近年の研究論文ではこの補正方法の検証が重要視

される傾向にある（たとえばBurba et al., 2008;Has-

lwanter et al., 2009）.このように,観測データから年

間NEEを推定する上でも未解決な課題が多く存在す

る.それでもなお,観測研究と合わせて大気―植生動態

モデル開発,および同数値モデルを用いた研究を進めて

いくことは重要である.

参考までに,北海道内で行われている本観測対象地以

外のフラックスタワー観測で得られた,各森林生態系に

おける年間NEEは,構成樹種や年々の気候条件によっ

ても大きく異なるが,概ね280～－70gC m year に

あった（Nakai et al.,2003;Hirata et al.,2008）.また,

同じ緯度帯に位置し,道内と類似した気候条件や構成樹

種を有する北米温帯林での調査結果によれば,年間

NEEは－210gC m year という結果が示されてた

（Golden et al., 1996）.Bonan（2008）は,熱帯から寒

帯までほぼ全球の陸域生態系で行われたこれまでの調査

研究をとりまとめ,緯度帯で取りうる年間NEEを推定

した.その結果,我々の森林サイトが含まれる緯度帯で

図5：CO フラックスの観測値と計算値との関係,計算値
は大気―植生動態モデルで得られた値を示す（2004-2005年
のデータを使用）.なお,各データは１時間値を表す.
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の年間NEE推定値はおよそ－200±100gC m year

であると示した.本研究の数値モデルで得られた年間

NEEの値はBonan（2008）による見積りの範囲内では

あったが,既に示したように自然かく乱とそれに伴う植

生の環境応答によって年間NEEは大きく変化する.し

たがって,NEEの季節変化,年々変化を数値モデルを

用いてより正確に予測していく上では,数値モデル内に

おける様々な現象の現実的な表記に注視し,またそれら

に対する植生の環境応答についてのより一層の理解が必

要であろう.

6.2 樹木の光ストレス防御機構の定量的評価にむけて

将来的に,北方域を対象に大気―生物圏相互作用の解

明に向けた研究を進めていく上では,低温,乾燥,光環

境といった環境要因が植物の生理生態学的応答を経由し

て大気―植生間の熱・水・物質交換へ及ぼす影響を評価

する必要がある.この課題に向き合う上では北方林の成

立機構についての理解が不可欠である.一般に,北方林

の特徴は,種の多様性が低く,かつ疎林であるという点

であるが,今のところこの成立機構の解明には至ってい

ない.現在,この課題の解明に向けた研究もまた,植物

生理生態学的見地から進められつつある（原,2008）.

これまでに行われてきている低温,乾燥,光などの環

境に対する樹木応答の実験的研究から以下のことが分

かってきた.樹木は低温・乾燥時に,ある一定以上の強

光環境にさらされると,葉内でのCO を有機物に合成

する化学反応の速度が低下（カルビンサイクルの不活性

化）する.その際,葉で吸収した太陽光エネルギーが過

剰に葉内に残るため,活性酸素が発生して光阻害を受け

ることになる（すなわち,光ストレスを受ける）.実生か

ら幼木は光ストレスの影響を特に受けやすく,親木に比

べてはるかに枯死率が高くなる（原,2008）.また,別の

樹木を用いた実験研究では,樹木個体が春季・開葉時期

に著しい低温・乾燥条件下にさらされた場合,樹木は開

花を促進する一方で成長速度を低下させることがわかっ

ている（Takahashi et al.,2001）.これは,次年のため

の繁殖戦略の一つとして認識される.これらの実験的研

究による知見に基づいて,北方林の成立機構について考

察した場合に,次のことが想定される.すなわち,林冠

更新の過程で,親木の根圏付近に定着した幼木は,光ス

トレスを回避できる状況下で生育でき,その結果,幼木

はある一定の成長段階にまで成長できうる可能性が高

い.その一方で,この生育下では親木が枯死するまでの

間,自身の生長は制限される可能性も高い.上述のとお

り,樹木が受ける光ストレスの程度は樹高サイズごとで

異なると考えるのが一般的である.また,幼木の生存確

率は親木の生存確率に依存するが,親木の枯死は,呼吸

説,成熟説,水力学的制限（通水抵抗）説など様々な説

が提案されており（鍋島・石井,2008）,樹木の枯死過程

の取り扱いはそれ自身が研究課題となる難しい課題でも

ある.そのため,枯死過程の取り扱いは,現存する代表

的な大気―植生動態モデルの間でも異なっているのが現

状である.以上のことから,今後の北方域における大気

―陸域生態系間の相互作用の研究を進めていく上では,

光ストレス条件下における樹木生長の予測とその生理・

生態学的応答を介したCO 交換過程への影響評価,さ

らには北方林の成立過程の解明が重要であり,数値モデ

ルを用いてこれらの将来予測研究を行う上では,「光ス

トレス防御機構サブモデル」の開発が求められる.

7.まとめ

本論では,北海道を含む冷温帯から亜寒帯の広範囲で

見られる代表的な落葉樹林を対象に行った森林動態,

CO フラックスに関する長期観測研究および大気―植

生動態モデル研究の一例を紹介した.今後は,予想され

る気候変化や大気CO 濃度変化,人為的活動に伴う土

地利用変化などの環境変化が北方域の大気―森林動態間

のエネルギー・物質交換や生態系の物質循環にどのよう

な影響を及ぼしうるか,その将来予測を見据えた研究を

進めていく必要がある.近年の温暖化に関連した数値実

験研究によれば,将来の北方域における地上気温は他地

域と比較して大きな上昇傾向が予測され,一方で,降水

量の変動傾向についてはモデル間で大きなずれが見られ

るようである（IPCC,2007）.降水・積雪,さらには北方

域の水循環を特徴づける凍土の凍結・融解過程を含めた

将来の水循環変動は大気と植生間のエネルギー・物質交

換,生態系の物質循環に影響し,またその影響の程度は

地域により異なる傾向を示すであろう.実際に北方域の

陸域生態系を対象にこれまで行われてきた幾つかの研究

事例によれば,近年の地上気温の増加と積雪期間の縮小

に伴う植生期間の増加や土壌中の物質循環変動が,CO

フラックスの季節変化,年々変化に大きな影響を及ぼし

た（例えば,Goulden et al., 1998;Black et al., 2000;

Aurela et al.,2004）.このような物理過程（外的要因）

の変化が陸域植生上でのエネルギー・物質交換過程に及

ぼす影響を解明すると同時に,環境変動に対する陸域植

生の環境応答（内的要因）をこれまでに得られた実験研

究の知見に基づき,適切に数値モデルに取り込むこと

が,将来の大気―陸域生態系間の相互作用研究を進展さ

せていく上で重要なポイントになると思われる.した

がって,実験・観測研究とのより強固な連携をとした,

更なる大気―植生動態モデル開発研究が期待される.
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