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1.はじめに

メタンは強力な温室効果気体（GHG）のひとつであ

り,長寿命のGHGがもつ放射強制力の約18％がメタ

ンによるものと推定されている（Denman et al.,2007）.

産業革命以降,大気中のメタン濃度は２～３倍に増加し

ており,この増加は主に人間活動に起因する陸域からの

放出量の増大が原因とされている.また,メタンは等量

の二酸化炭素の約20倍の温室効果をもつことから,各

起源からの放出量とその時空間変動を広域スケールで推

定することが,GHGの動態予測における大きな課題で

ある.

大気メタンは,さまざまな放出源（自然起源や人為起

源）に由来しているが,なかでも自然湿地や湖沼の寄与

が大きい（Denman et al., 2007; Bastviken et al.,

2011）.とくに,寒冷な北方圏に広がる湿地帯は面積が

広大であり,放出量が多い（Bartlett  and Harriss,

1993）.近年では,永久凍土が広域にわたって融け始め

ている北極域のツンドラ湿地帯において,凍土融解で形

成された湖（thaw lake）から莫大な量のメタンが放出

されており,温度上昇がさらなるGHG放出を促す正の

フィードバックが進行しているとの懸念も示されている

（Walter et al., 2006）.このように,北方圏の湿地は,

地球規模のGHG収支を左右する重要な生態系である.

しかし,湿地からのメタン放出過程と時空間変動は,十

分に理解されているわけではない.

北方圏の寒冷地に広がる湿地の多くは,１年の半分近

く（12～５月）が積雪に覆われる.一方で,湿地からの

GHG放出量は,主に生物活性の高い融雪後の春から秋

の観測結果をもとに推定されており,冬期における湿地

の生態系ガス代謝はゼロとみなされてきた（Dise, 1992;
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Sommerfeld et al., 1993;Panikov, 2009）.しかしなが

ら,Dise(1992)や Sommerfeld et al.(1993)の研究を契

機に積雪期におけるGHG観測が進められ,冬期におけ

る湿地からの二酸化炭素やメタンの放出量は年放出量の

相当量を占めることが明らかとなってきた（Melloh
 

and Crill,1996;Wickland et al.,1999;Mast et al.,1998;

Alm et al.,1999;Panikov 1999）.また,微生物活性が

停止すると考えられてきた氷点下のサブゼロ温度帯にお

いても,土壌微生物が代謝・増殖しているとの状況証拠

が蓄積しつつある（Kappen et al.,1996;Panikov,1999;

Aurela et al.,2002;Schmidt and Lipson,2004;Panikov
 

et al., 2006）.すなわち,積雪期における湿地からのメ

タン放出が,地球規模のGHG動態に大きな寄与を果た

している可能性が浮上してきたのである.本報では,湿

地のメタン生成・消費と大気への放出およびそれらに影

響を及ぼす環境因子について,とくに積雪期における過

程に注目しながら,これまでに得られている知見を整理

しながら解説する.

2.大気メタンの動態

メタンは,二酸化炭素や水蒸気と同様に対流圏におい

て赤外放射を吸収するGHGであり,その高い温室効果

が地球進化と生命進化において重要な役割を果たしてき

た（Kasting and Catling, 2003;Goldblatt et al, 2006;

Ueno et al., 2006）.また,大気中のメタン濃度は1800

年代に定量分析が行われて以降,上昇し続けている.産

業革命前には約715ppbであった全球平均濃度が,2000

年にはおよそ1,750ppbにまで増加しており,とくに

1980年代には年間10ppb以上の大きな濃度上昇を示し

た（Reeburgh,2003;Bousquet et al.,2006）.このため,

近代以降の急激な濃度上昇の原因を究明するための研究

が活発に行われている（Denman et al.,2007）.

大気メタンの濃度変動は,地表からの放出と大気中の

ヒドロキシル（OH）ラジカルによる酸化・分解のバラ

ンスで決まる.たとえば,陸地面積の広い北半球で大気

中のメタン濃度が高いのは,地表からの放出の影響によ

る（Reeburgh, 2003）.また,大気メタンの濃度が夏季

に低下し冬から晩冬にかけて上昇する季節変化が,南北

両半球で観測されている（Reeburgh, 2003）.夏季の低

下は,対流圏に入力するメタンの多くが,強い紫外線に

より生成する多量のOHラジカルと反応し消失するた

めである（Khalil, 1993;Schlesinger, 1997）.一方で,

冬期のメタン極大には,大気中のOHラジカルが減少

することに加え,少ないながらも陸域からの放出が寄与

していると考えられている（Khalil,1993）.近代以降に

大気メタン濃度が増加してきたのは,このような各放出

源（ソース）からの放出量と大気中における消失量のバ

ランスが変化してきたためである.

自然起源の大気へのメタン放出源としては,湿地・湖

沼やシロアリ腸内におけるメタン生成のほかに,森林火

災やメタンハイドレートからの放出などがある.人為起

源としては,水田や反芻動物からの放出のほかに,化石

燃料・バイオマスの燃焼やガスパイプラインからの漏出

などが知られている（Khalil, 1993; Schlesinger, 1997;

Reeburgh, 2003）.このほかにも,好気環境における樹

木（Keppler et al.,2006）や海洋・湖沼の表水層（Karl
 

et al.,2008;Grossart et al.,2011）におけるメタン発生

機構が,新たなソースとして相次いで見つかっている.

このうち量的に重要な放出源は,湿地・湖沼や水田,動

物の腸内などの嫌気環境におけるメタン生成（meth-

anogenesis）である.メタン生成は,嫌気性古細菌であ

るメタン生成菌によるガス代謝である.とくに,湿地・

湖沼からのメタン生成による放出は,既知の発生源から

の全放出量（約500～600TgCH /yr）の約20～40％に

達しており（110～240TgCH /yr；Reeburgh, 2003;

Bousquet et al.,2006;Denman et al.,2007;Bastviken et
 

al., 2011）,気候変動に伴う湿地からの放出量の増減が

大気メタン濃度のアノマリーを引き起こす要因にもなっ

ている（Mikaloff Fletcher et al., 2004a, b;Butler et
 

al.,2005;Bousquet et al.,2006）.ただし,湿地で生成し

たメタンは,そのまま大気へと放出されるわけではな

い.腸内発酵,化石燃料やバイオマスの燃焼,ガスパイ

プラインからの漏出等を除けば,各ソースで生成したメ

タンの半分以上は大気に放出されるまでの間にメタン酸

化細菌によって消費されていると言われている（Han-

son and Hanson,1996）. メ タ ン 酸 化 細 菌（meth-

anotroph）は,メタンを炭素源・エネルギー源として

利用する真正細菌である.このように,地球規模のメタ

ンの動態には微生物が関与したメタンの生成と消費がき

わめて重要な過程となっている（Khalil, 1993;Hanson
 

and Hanson,1996;Schlesinger, 1997;Reeburgh,

2003).

3.北方圏の湿地からのメタン放出量

湿地は,50°N以北の高緯度地方と降水量の多い熱帯

地域に多く分布している.湿地には,低温・過湿により

植物遺体が分解されずに堆積した泥炭湿地（peatland）

のほかに,地表面上に常に水を湛える湖沼や河川なども

含まれる.泥炭湿地には,ピートが凸状に堆積し雨水の

みで涵養されている高層湿原（bog）や,地下水によっ

て涵養されている凹状地の低層湿原（fen）など,さま

ざまな種類がある.一般に,高層湿原は貧栄養で酸性を

示すが,表層水のある低層湿原は栄養塩に富んでいる.

また,70°N以北の極北地域には,永久凍土（perma-

frost）の表層が夏季に融解することで形成されるツン

ドラ湿地が約1×10km にわたって広がっている.こ
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のような北方圏に広がる湿地の泥炭層には,地球上の土

壌炭素の30～40％が未分解のまま貯蔵されていると考

えられている（Gorham,1991;Blodau,2002）.

北方圏の泥炭湿地は,巨大な有機炭素のリザーバーと

なることで長期的には大気CO の吸収源（シンク）と

して機能しており,地球規模のGHG調節に貢献してい

る.一方で,メタンの大きな放出源でもあり,最終氷期

以降に泥炭湿地が形成されたことにより,大気中の二酸

化炭素濃度は減少しメタン濃度は増加したといわれてい

る（Blunier et al.,1994）.Bartlett and Harriss (1993)

は,湿地から大気へのメタン放出量（109TgCH /yr）

のうち,20°N～30°Sの熱帯地域に分布する湿地からの

放出が約60％（66TgCH /yr）,45°N以北の北方圏に

分布する湿地からの放出が34％（38TgCH /yr）を占

め,亜熱帯と温帯の湿原からの放出量はわずか5％（5

TgCH /yr）と推定した.このほかにも,北方地域の湿

地からのメタン放出量が大気メタン濃度の変動に大きく

貢献していることが,数多くの研究で示されている

（Matthews and Fung,1987;Hein et al.,1997;Worthy
 

et al.,2000;Reeburgh,2003;Zhuang et al.,2006）.

一般的には,北半球の泥炭湿地からのメタン放出量は

5～100mgCH m d の範囲にある（Blodau, 2002）.

しかし,空間異質性や年変動が大きく,見た目には同じ

ような湿地であっても場所や観測年によって放出量は大

きく異なる（Duval and Goodwin,2000;Blodau,2002;

Treat et al., 2007）.さらに,湿地面積の推定における

不確実性も大きく,湿地全体からのメタン放出量の推定

は未だに困難である（Mikaloff Fletcher et al., 2004a,

b）.また,北方圏や山岳地域の湿地の多くは冬期に積

雪に覆われるが,積雪期におけるメタンの放出は長らく

顧みられることがない生態過程であった（Sommerfeld
 

et al.,1993）.

4.湿地から大気へのメタン放出過程

湿地からのメタン放出は,微生物によるメタン生成と

消費およびメタンガスの輸送の大きく３つの過程からな

る（Duval and Goodwin, 2000）.メタンの生成と消費

の速度は直接的には微生物活性に依存するが,間接的に

は土壌温度,湿地植生の有無とタイプ,土壌水分量や水

位変動などが影響する（Hanson and Hanson,1996;

Duval and Goodwin,2000;Blodau,2002;Treat et al.,

2007;Juottonen et al.,2008）.とくに,メタン生成菌と

メタン酸化細菌の代謝は温度依存性が高く,温度上昇に

よりメタンの生成・消費速度ともに早くなる（メタン生

成菌,Q ＝4.1；メタン酸化細菌,Q ＝1.9；Segers,

1998）.また,メタン生成菌は偏性嫌気性であるのに対

しメタン酸化細菌の多くは好気性であるため,土壌の含

水率や水位の変動に伴う酸化還元境界の変化がメタンの

生成と消費に大きく影響する（Hanson and Hanson,

1996;Treat et al.,2007）.たとえば,湿地の地下水位が

上昇すると,大気との気体の流通が滞るために嫌気環境

が発達しやすくなり,メタン生成量は通常多くなる.ま

た,酸化還元境界が大気により近くなることも,大気へ

の放出を促進する.反対に,地下水位が低下するとメタ

ン生成速度は急速に減少し,替わってメタン酸化細菌

（多くが好気性細菌）による消費が活発になる.

嫌気環境で生成したメタンの多くは,好気環境に到達

するとメタン酸化細菌により消費される.酸素存在下で

の好気的メタン酸化は,そのほとんどが酸化還元境界の

近傍で生じると言われている（Hanson and Hanson,

1996）.湿地植物は,有機酸などの基質を土壌に供給す

ることでメタン生成を促進するはたらきをもつが,一方

で根圏環境のメタン酸化を促進する機能も有している

（Reeburgh, 2003）.冠水した湿地ではO が枯渇しやす

いが,植物の細胞間𨻶を通じて根へ供給されるO を利

用して,根圏のメタン酸化細菌がメタンを消費するよう

だ.このように,根圏はメタン生成と消費の双方が活発

なサイトである.両者の相対的な重要性は,根の密度や

植物の種類により変化すると言われている（Hanson
 

and Hanson,1996）.

生成したメタンのうちメタン酸化を免れた分子が,大

気へと放出されていく.メタンの大気への輸送には,溶

存CH の分子拡散,メタンバブルの脱ガス,および植

物の通道組織を経由した移動の３つの過程が知られてい

る（Bastviken et al., 2004）.このうち,溶存メタンの

拡散は輸送速度が遅いためメタン酸化を受け易い.一

方,気泡状のバブルメタンや植物の維管束系を経由した

メタンの移動は早く,酸化還元境界を瞬時に通過するた

め,メタン酸化細菌に消費される割合は低下する

（Hanson and Hanson,1996）.実際,湿原植生がみられ

る湿地では,大気に放出されるメタンの最大50～90％

が植物の通道組織を経由して移動していると言われてお

り,最も重要な大気への移動経路となっている（Dacey
 

and Klug, 1979; Sebacher et al, 1985; Chanton and
 

Dacey,1991）.

ここに挙げた土壌温度,湿地植生および地下水位と連

動したメタン放出量の変化は,多くの湿地で共通して見

られるパターンのようである.これ以外にも,大気から

の硫酸塩（SO ）の沈着が硫酸還元細菌を増加させ,

基質（酢酸など）を巡って競合関係にあるメタン生成菌

の活性を減少させる間接的影響なども報告されている

（Watson and Nedwell, 1998;Dise and Verry, 2001）.

一方で,より大きなスケールで見た場合には,別の因子

も大気へのメタン放出に関与しているようである.例え

ば,メタン放出量は高緯度（植生に乏しい寒冷地域）の

湿地ほど多い傾向にあり,これは小スケールで見られる

温度・植生とメタン放出量との間の相関関係では説明す
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ることができない（Bartlett and Harriss, 1993）.陸域

からのメタン放出量を全球規模で予測するためには,大

空間スケールで湿地のGHGモニタリングを実施し,そ

の変動要因を明らかにしていく必要があるだろう.次章

以降では,温度や植生,地下水位が大きく変化する冬季

に焦点を当て,低温環境・積雪環境における微生物代謝

と湿地のメタン動態について解説する.

5.サブゼロ温度帯における微生物代謝

土壌温度がゼロ度にまで低下すると,湿地の生態系ガ

ス代謝は停止するものと考えられてきた.しかし,低温

環境の生物研究が進むにつれ,北極・南極の氷や永久凍

土のほか,フリーザーの中でも微生物が代謝・増殖して

いることを示す証拠が蓄積してきた（Kappen et al.,

1996;Aurela et al., 2002;Schmidt and Lipson, 2004;

Panikov et al.,2006;Öquist et al.,2009）.Panikov et
 

al. (2006)はツンドラ土壌を氷点下で培養し,－39℃の

低温環境でも極微量ながら呼吸CO が生成することを

突き止めている.

サブゼロ温度帯における微生物の代謝活性には,温度

よりも水が凍結することによる影響が大きい（Mikan
 

et al.,2002;Öquist et al.,2009;Panikov,2009）.水が凍

結することで,細胞への基質や栄養塩の供給が滞り,さ

らに細胞内の水分子が結晶化して核酸や酵素の機能が失

われるためである.氷点下における土壌中の微生物代謝

を計測した研究では,Q の値（10℃の温度上昇による

代謝速度の増加率）が一般的な値から大きく逸脱するこ

とが報告されてきた（Mikan et al.,2002;Elberling and
 

Brandt,2003;Monson et al.,2006;Öquist et al.,2009）.

たとえば,Mikan et al.(2002)のツンドラ土壌の培養実

験では,＋0.5～＋14℃で観測した土壌呼吸速度のQ

が4.6～9.4であるのに対し,サブゼロ温度（－10～

－0.5℃）の土壌ではQ が63～237と非常に大きな値

を示している.この大きなQ は,氷点下で液体状の水

が減少することにより,微生物代謝が急激に低下したた

めと考えられている（Öquist et al., 2009; Panikov,

2009）.実際,Panikov (2009)は温度依存項に未凍結水

分量を加えた拡張型のアレニウスモデルを用いること

で,氷点下における微生物代謝の変化をよく説明できる

ことを示した.このモデルをもとに推定した氷点下のツ

ンドラ土壌のQ 値は2.1～3.8であり,ゼロ度以上の

温度帯で報告されているQ 値とほぼ一致していた.す

なわち,低温による代謝の低下よりも,液体状の水の減

少がサブゼロ温度帯において微生物活性を大きく減少さ

せる主要因なのである.換言すれば,利用可能な水が存

在していれば,かなり低温であっても微生物の代謝が維

持され得るのだろう.氷点下でも,ある程度の分量の水

が土壌粒子表面に未凍結で存在していると言われている

（Schmidt and Lipson,2004）.寒冷地においては,液体

の水の存在が微生物によるガス代謝と生元素循環を支配

する最も重要な因子である.

6.積雪期における湿地からのメタン放出

北方圏や高山・亜高山地域の湿地は,半年近く雪に閉

ざされる.しかし,冬の間も雪面と大気はメタンの交換

を行っている（Sommerfeld et al.,1993）. 例 えば,

Melloh and Crill(1996)は,低層湿原における雪面から

のメタン放出量が20～56mgCH m d の範囲にあ

り,冬期の放出量合計は年放出量の2.0～9.2％（平均

4.3％）に相当することを報告した.また,Wickland
 

et al. (1999)は亜高山帯の湿地においてメタンフラック

スを15ヶ月観測し,積雪期の湿地からの放出量は年放

出量（35.4gCH m yr ）の25％に達することを明

らかにしている.他の研究例と合わせてみると,温帯や

寒帯の湿原からの冬期のメタン放出量は,年間放出量の

2～40％の範囲にあるようである（Whalen and Reebur-

gh,1988;Dise,1992;Mast et al.,1998;Alm et al.,1999;

Panikov, 1999）.このように,湿地はGHG収支を左右

するほどの量のメタンを積雪期に放出している.

冬期におけるメタンの放出は,顕著な季節変化を示

す.多くの場合,湿地が雪で覆われる低温期にはメタン

放出量は低い値で推移し,融雪・解氷とともに放出量が

急激に増加するのである（Melloh and Crill,1996;

Friborg et al.,1997;Mast et al.,1998;Wickland et al.,

1999;Hargreaves et al, 2001）.融雪期のメタン放出量

は,湿地からの年放出量の20～30％に達するとの報告

もある（Yang et al.,2006）.この急激なメタン放出量の

増加は,積雪層内に形成された氷板やその下部にトラッ

プされたメタンが一挙に解放されることによる（Mast
 

et al.,1998;Hargreaves et al,2001;Walter et al.,2006;

Tokida et al.,2007）.また,春に湿地周辺の集水域から

流入した融雪水が地下水位を押し上げ,帯水層や土壌水

に蓄積していたメタンが押し出されることも,突発的な

メタン放出の原因となっていることが指摘されている

（Wickland et al.,1999）.融雪期にみられるメタン放出

の急上昇は,このような融雪・解氷や地下水など,水の

動きに連動した変動であろう.しかしながら,放出され

るメタンそのものは積雪下部の湿原土壌におけるメタン

生成に由来している（Juottonen et al., 2008）.実際,

氷点下においても,低温環境に適応したメタン生成菌が

メタンを生成することが確認されている（Simankova
 

et al.,2003;Wagner et al.,2007）.

7.積雪期のメタン放出に影響を及ぼす要因

冬期においても湿地の生態系ガス代謝が維持されるの
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は,積雪による保温効果が大きい.雪に覆われることで

積雪下部の湿原土壌はゼロ度以上に保たれるため,積雪

量が多い場所や年ほどメタン放出量も多い（Melloh
 

and Crill,1996;Mast et al.,1998）.一方で,雪が少ない

湿地では土壌が凍結しやすく,大気への放出量は減少す

る.また,夏季にメタン生成が活発な土壌水分の多い場

所や,夏季に一次生産が高く有機酸（メタン生成の基

質）が豊富な場所で,積雪中のメタン濃度は高くなるよ

うである（Mast et al.,1998;Alm et al.,1999）.

冬期に特徴的なメタン濃度の変動要因は,積雪層内に

形成される氷板の存在である.土壌層で生成したメタン

は積雪層を通過し大気へと放出されていくが（Mast et
 

al.,1998;Alm et al.,1999）,日中や降雨時に溶けた雪が

再凍結して形成される氷は,ガスの透過性が低く,その

下部に高濃度のメタンが蓄積する（Melloh and Crill,

1996;Mast et al.,1998;Wickland et al.1999）.また,

氷板と同様に積雪層内のガス拡散を大きく支配している

のは,積雪の空𨻶率（porosity）とガス拡散経路の屈曲

率（tortuosity）である（Mast et al., 1998）.この２変

数の関数であるガス拡散係数は,新雪からしまり雪,ざ

らめ雪と,雪の変態過程に従って密度が増すごとに減少

する（小南,2005）.このように,積雪内部でも,氷板

の存在や雪の不均一性によってメタンの濃度分布と大気

への放出量が変化する.雪面からのメタンフラックス観

測手法には,チャンバー内におけるCH 分圧の増減を

計測するガスチャンバー法のほかに,メタンの拡散が

フィックの法則に従うと仮定し大気への移動速度を推定

する濃度勾配法などがある.後者は,拡散係数を求める

ために積雪内の空𨻶率と屈曲率を必要とするが（Alm
 

et al., 1999）,これらは雪の変態過程に合わせて刻々と

変化するため,観測時に正確に測定しておく必要があ

る.

8.まとめと今後の展望

本報では,積雪期における湿地からのメタン放出過程

について解説した.まず,北方圏の湿地が大気メタンの

重要な放出源であること,また湿地からの放出過程は微

生物（メタン生成菌やメタン酸化細菌）による生成・消

費とガスの輸送過程からなり,土壌温度,湿地植生およ

び水位変動が,湿地から大気へのメタン放出量の増減に

影響する一般的な要因であることを解説した.さらに,

氷点下のサブゼロ温度帯においても微生物代謝が維持さ

れることが明らかとなりつつあり,積雪による保温効果

と相まって,積雪期における湿地からのメタン放出量は

年放出量の相当量を占めることを述べた.とくに,積雪

層内に形成される氷板や雪の変質過程が大気へのメタン

の移動速度を支配しており,それらが消失する融雪・解

氷期に蓄積していたメタンが大気へと一挙に放出される

ことを解説した.

このように,湿地から大気へのメタン放出のパターン

と直接的・間接的に影響を及ぼす物理化学要因について

は,徐々に明らかとなりつつある.一方で,このような

時空間変動や環境要因との相関関係に深く関与している

微生物の生理機構や生物間相互作用については,理解が

ほとんど進んでいない.今後は,分子生態学的手法や安

定同位体分析を用いてメタンの生成・消費に関わる分類

群や反応経路を特定することが,気候変動下における湿

地からのGHG放出を予測するために不可欠であろう.

例えば,冬季に土壌層で生成したメタンが積雪層を通過

し大気に放出されていく過程は単なる分子拡散によるガ

ス移動とみられてきたが（Mast et al.,1998;Alm et al.,

1999）,融雪時期にアカシボが発生する尾瀬沼では積雪

層内からメタン酸化細菌（Methylobacter属）が検出さ

れており,メタンを炭素源として利用している可能性が

示されている（Kojima et al.,2009）.つまり,積雪層内

でも微生物がガス代謝を行っており,雪のなかのメタン

動態と大気への移動に関与しているかもしれないのであ

る.新たな手法を適用することで,このような湿地のメ

タン動態を駆動する機構のベールが剥がされていくに違

いない.

同時に,冬が長い北半球の北部や山岳地では,積雪期

における湿地のGHG観測を広域スケールに拡充して実

施することが重要である.北方圏生態系はGHGの巨大

なソースであり,かつシンクでもある.そのフラックス

の方向と大きさは,気候変動に脆弱な湿地生態系の応答

によって大きく変化しうると言われている（Gorham,

1991;Khalil,1993;Panikov,1999;Blodau 2002;Reebur-

gh,2003;Bousquet,et al.,2006）.積雪地帯や氷点下に

まで温度が低下する寒冷地域の湿地は,冬期の温度や積

雪量のわずかな変化に対し微生物代謝は大きく応答する

であろう.とくに,メタンの放出量が急上昇する融雪・

解氷期の観測は重要である.これまでは,湿地の局所サ

イトで長い時間間隔をおきながらガスサンプリングを行

い,メタン放出量を推定することがほとんどであった.

今後は,時間解像度を上げながら湿地のメタン代謝を生

態系スケールで観測し,併せてメタンの炭素安定同位体

比（δ C-CH ）を連続観測することで,生成・消費・

輸送に関わる過程をより詳細に究明するような高精度・

高解像度の研究手法が導入されていくだろう.1990年

代以降,大気中のメタン濃度の上昇率は鈍化傾向を示し

ている（Bousquet, et al., 2006）.しかし,この変化に

は湿地からの放出量の減少が関与していると言われてお

り,湿地観測の重要性はむしろ増しているのである.
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