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安定同位体を用いた森林生態系における
炭素循環の解明

村山 昌平1)

2018 年 12 月 8 日受付，2018 年 12 月 29 日受理

安定同位体比の測定は，森林生態系の炭素循環の解明，特に各炭素フローの分離評価に有効である．
本稿では，質量分析計を用いた安定同位体比測定と森林生態系における二酸化炭素（CO2）の安定同位
体比の変動プロセスの概要を述べる．酸素同位体比を利用した夜間の生態系呼吸を土壌呼吸と葉呼吸
に分離する研究例を紹介し，さらに最新のレーザー分光法によるCO2の炭素同位体比の連続観測に基
づく炭素フロー分離評価の例を示す．

Understanding of carbon cycling in a forest ecosystem using stable isotope
measurements

Shohei Murayama1

Stable isotope measurements are very useful in obtaining a greater insight into the cycling of carbon in forest
ecosystems, especially in the attribution of the net carbon flux into various gross fluxes. In this article, a brief
description of stable isotope measurements using a mass spectrometer is given, along with processes that give rise to
variations in the stable isotopic ratios of carbon dioxide (CO2) in a forest ecosystem. Also included in the discussion are
various studies highlighting the separation of nocturnal ecosystem respiration into soil and leaf respirations using
oxygen isotopes, as well as separating out various gross carbon fluxes based on continuous stable isotope
measurements of CO2 using a recent laser spectroscopy.
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1. はじめに

大気と森林をはじめとする陸上生態系との間では，エ
ネルギーおよび水蒸気や二酸化炭素（CO2）等の大気成
分の交換が行われている．植物は光合成により大気から
CO2を体内に取り込み，呼吸により CO2を大気へ放出
し，前者が後者を上回る場合，両者の差が植物の生長に
なる．大気－陸上生態系間のCO2交換は，生物活動の変
動に対応して日内変動や季節変動等を示す．例えば，晴

天の日中には活発な光合成により CO2が正味で生態系
に吸収され，夜間には呼吸活動により大気へ放出される
日内変動を示す．また，光合成によるCO2吸収が呼吸に
よる放出を凌駕する植物の生長季の晩春～初秋には正味
で生態系に吸収され，呼吸による放出が光合成による吸
収を凌駕する晩秋～初春には正味で大気へ放出される季
節変動を示す．さらに，植物の生長により生態系の群落
構造は変化し，また生態系を構成する植物も変化してい
くと，それに伴ってエネルギーおよび大気成分の大気と

低温科学 77 （2019） 27-39
doi: 10.14943/lowtemsci. 77. 27

連絡先
村山 昌平
国立研究開発法人産業技術総合研究所 環境管理研究部門
〒305-8569 茨城県つくば市小野川 16-1 産総研つくば
西事業所
e-mail：s.murayama@aist.go.jp

⚑) 国立研究開発法人産業技術総合研究所 環境管理研究
部門
Environmental Management Research Institute, National
Institute of Advanced Industrial Science and Technology
(AIST), Tsukuba, Japan



の交換も変化する．例えば，伐採や火災等の撹乱のあっ
た森林生態系では，撹乱後のしばらくの期間は，森林が
再生し植物が生長し始めても，土壌中に蓄積された有機
物の分解等により，正味のCO2放出を示す．その後，正
味の吸収に転じる頃から，吸収量は増大し森林生態系の
バイオマスは急増していくが，やがてピークを迎え，森
林の老齢化に伴い，吸収速度は減少していく（例えば，
Amiro et al,. 2006）．同様に，森林の農耕地化や気候変動
等に伴う植生の変化も，生態系の炭素循環や大気－生態
系間のエネルギーや大気成分の交換に大きな変化をもた
らすであろう．このように，大気と陸上生態系は炭素循
環を通して相互に作用し，陸上生態系の炭素循環は，大
気－陸上生態系間のエネルギー，水収支等と相互に影響
を及ぼし合っている．このため，陸上生態系の炭素循環
の理解は，大気－陸上生態系間の相互作用の変動メカニ
ズムを理解するための重要な課題の一つである．
一方，産業革命以降，人為起源のCO2をはじめとする
温室効果気体が大気中に大量放出され，大気中濃度は急
速に増加しているが，気候変動に関する政府間パネル
（IPCC）の第 5次報告書（AR5）では，その結果，地球の
エネルギー収支の変化をもたらし，気候システムに影響
を及ぼしていることが明瞭であると指摘している
（IPCC, 2013）．近年，北半球中高緯度において，大気中
CO2濃度の季節変動の振幅増大が検出され，その原因と
して地球温暖化や CO2濃度増加に伴う陸上植物の光合
成・呼吸活動の活発化が指摘されているが，従来の気候
－生態系モデルではその現象を再現できていない

（Graven et al,. 2013）．図 1 に複数の地球システムモデ
ルにより予測された，異なる代表的濃度経路シナリオ
（RCP）に対する 21 世紀末までの海洋（ocean）および陸
上生態系（land）による積算炭素吸収量の時系列を示す
（IPCC, 2013）．図より海洋に比べて陸上生態系による吸
収量の推定の不確定性が非常に大きい．この不確定性
が，喫緊の課題であるCO2濃度の将来予測の高精度化や
植林等による効果的な CO2削減技術の策定の障害と
なっている．陸上生態系の吸収量予測の不確定性が大き
い主な原因は，大気中CO2濃度の増加に伴い陸上植物の
光合成による吸収が活発化する施肥効果や現在の寒冷地
の植生の変化によりCO2の吸収量が増大するとともに，
気温や地温の上昇に伴い陸上植物の呼吸や有機物の分解
が活発化することによりCO2の放出量が増大するため，
両者の効果の程度により陸上生態系による正味の吸収量
が決定されるが，気候変動やCO2濃度の上昇に対する両
者の応答は異なっており，それらの理解が不十分なため
である．これらの問題を解決するためには，微気象学的
なフラックス観測で得られる正味のCO2交換（NEE）を，
環境応答性が異なる光合成による CO2吸収（総一次生
産：GPP）と土壌を含む呼吸による放出（生態系呼吸：
Rec）に，さらに土壌呼吸と地上部呼吸等の各炭素フロー
に分離し，それぞれについて環境要因との関係を明らか
にする必要がある．
森林生態系においては，1990 年代以降，微気象学方法
による NEE の観測が行えるようになり，観測網が展開
されている．観測で得られるNEEを Recと GPP に分離

28 村山 昌平 29安定同位体測定による炭素循環解明

図 1：複数の地球システムモデルにより予測された異なる代表的濃度経路シナリオ
（RCP）に対する 21 世紀末までの海洋（ocean）および陸上生態系（land）による積算
炭素吸収量の時系列（IPCC, 2013 を元に改編）．



する方法としては，光合成が行われない夜間で乱流輸送
が活発な期間に測定された NEE を Recと等しいと仮定
し，Recを温度の関数で近似して推定し，日中もRecは同
様の関数で表されるとして仮定して

���􀀽���􂈒��� (1)

により GPP を推定していることが多い．しかし，上述
の仮定にはさまざまな問題点が指摘されており，Recの
近似式についても大きな誤差を伴う（例えば，
Reichstein et al,. 2005）．Recの土壌呼吸と地上部呼吸へ
の分離については，地表や葉等に設置したチャンバーを
用いて呼吸速度を求め，気温，地温，土壌水分等の環境
要因との関係から経験式を作成して推定する方法がある
が，空間的な不均一性を考慮する必要がある．
炭素フローの分離評価に関しては，上述の手法以外に，
安定同位体比測定を利用した手法も用いられている．
CO2の場合，安定同位体比として 13C/12C，18O/16Oが主
に用いられる．これまでに呼吸と光合成，土壌呼吸と葉
呼吸の各過程における同位体分別（各過程における 12C
と 13C，16Oと 18Oの移動や反応のしやすさの違い）が異
なることを利用した分離評価に関する研究が行われてき
ている（例えば，Yakir and Wang, 1996; Bowling et al,.
2003）．CO2の 18O/16O の変動は，H2O との酸素原子の
同位体交換によっても起こり，炭素循環だけでなく水循
環も関係するため，13C/12C の変動と比べて複雑な変動
を示す．このため，13C/12C を用いた研究が主流であっ
た（Farquhar et al,. 1982; Ekblad et al,. 2005）．一方，呼
吸と光合成，土壌呼吸と葉呼吸の 18Oの同位体分別の違
いが，一般的に 13C より大きいため，同位体分別の時間
変動を捉えることができれば，18O/16Oの利用は，各炭素
フローの分離評価に有効であることが指摘されており
（Ogée et al,. 2004），近年は，18O/16O に関する研究も進
められている（Bowling et al,. 2003; Welp et al,. 2006）．
また，従来，安定同位体比の測定は，試料を現場で採取
し，研究室に持ち帰って同位体比測定用の質量分析計
（Isotopic Ratio Mass Spectrometer：IRMS）で分析して
いたが，近年のレーザー分光技術の発展により，現場に
分析計を設置し，高時間分解能で多量の同位体比データ
を取得して，解析を行うことが可能になりつつある．
本稿では，安定同位体比の大気観測に基づく，森林生
態系の炭素循環の解明に関する研究例を紹介する．最初
に IRMS による安定同位体比の分析手法と森林生態系
のCO2の安定同位体比の変動プロセスの概要を述べる．
次に 18O/16O を利用した夜間の Recを土壌呼吸と葉呼吸
に分離する研究例を紹介し，さらにレーザー分光法によ

る安定同位体比の連続観測に基づく炭素フロー分離評価
の例を示す．

2. IRMSによる安定同位体比の測定

CO2の安定同位体比を測定する場合，まず大気試料等
を精製し，高純度CO2試料を得る．真空ライン中に試料
を小流量で流して，異なる温度のコールドトラップを用
いて，試料中のH2 Oと CO2をトラップし，CO2のみを
昇華させて高純度 CO2を得るクライオジェニック法が
従来用いられていたが，ガスクロマトグラフィーを用い
て試料から CO2を分離し，オンラインで IRMS に導入
する方法も普及してきている．質量分析計に導入された
CO2試料はイオン化され，加速電圧がかけられてイオン
ビームとなり，さらに磁場がかけられた分析管中で質量
数に応じて分離され，ファラデーカップコレクターに達
しイオン電流として検出される．CO2の場合，質量数 44
（12C16O2），45（13C16O2，12C17O16O），46（12C18O16O，12C17O2，
13C17O16O）が同時に測定できるように 3つのコレクター
が配置される．未知試料と同位体比が分かった標準試料
を交互に測定し，それぞれの 45/44，46/44 のイオン電流
強度比を求める．さらに様々な補正により，未知試料
の 13C/12C，18O/16Oが得られる（Allison et al,. 1995）．た
だし，クライオジェニック法で大気試料から精製された
CO2試料については，CO2と質量数が等しく，昇華点が
近い N2O も混入しているため，その影響も補正する必
要がある．なお，H2Oの 18O/16Oは，一定量の試料水に
少量のCO2を添加し，平衡装置を用いて一定温度に保っ
て同位体平衡になった CO2を IRMS に導入して測定を
行い，水とCO2間の同位体分別に関する補正を行って求
めることができる．
一般に未知試料の同位体比は，以下に示すように標準
試料の同位体比との千分率偏差である �値（‰：パーミ
ル）で表す．

�􀀽
���􂈒���

���
􀃗􀀱􀀰􀀰􀀰 (2)

ここでRは，炭素同位体比（�13C）の場合，13C/12C，酸
素同位体比（�18O）の場合，18O/16O であり，添え字の
sa，st は未知試料，標準試料を表す．標準試料としては，
CO2の同位体比についてはサウスカロライナ州白亜紀
ピーディー層から算出されたベレムナイト（箭石：イカ
の仲間）の化石を 100％リン酸と 25℃で反応させたとき
に生じる CO2の炭素および酸素同位体比を基準とする
PDB-CO2スケールが用いられていたが，上記化石試料
は消費してしまったため，別の標準試料の同位体比から
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PDB-CO2スケールを定めた Vienna-PDB (VPDB) -CO2
スケールが現在用いられている．H2O の酸素および水
素同位体比については，未処理の標準平均海水
（Standard Mean Ocean Water：SMOW）の同位体比を
基準とする SMOWスケールが用いられていたが，現在
は国際原子力機関が海水を蒸留し，できる限り SMOW
に同位体比を近づけた Vienna-SMOW (VSMOW) の同
位体比を基準とする VSMOWスケールが用いられてお
り，CO2の酸素同位体比についてもこれが用いられる場
合がある．なお，VPDB-CO2の 13C/12C は 0.0112372
（Zhang et al. (1990) で は 0.011180）， 18O/16O は
0.002088349077，VSMOWの 18O/16Oは 0.0020052 であ
る（Allison et al,. 1995）．著者は，クライオジェニック法
により試料の精製を行い，IRMSを用いて CO2の安定同
位体比分析を行っているが，精製過程も含めた同位体分
析の総合的な測定誤差は，�13Cについて 0.02‰，�18Oに
ついて 0.05‰と見積もられている（Murayama et al,.
2010）．

3. 森林生態系における CO2同位体比の変動プ
ロセス

3.1 同位体分別について
大気中，水中の拡散による分子の移動や化学反応は，
一般に質量数が小さい同位体ほど起こりやすい．同位体
毎の起こりやすさの違いの程度を同位体分別という．移
動や反応前後の 13C/12C，18O/16OをそれぞれRa，Rbとす
ると，同位体分別係数 �a－bは以下のように表される．

��􎸒�􀀽��􎐼�� (3)

一般的に同位体分別係数は 1に近い値を取るため，以下
の �値を用いて表すことが多い．

��􎸒�􀀽��􎸒�􂈒􀀱 (4)

なお，文献によっては，式（3）の分母と分子を入れ替え
て定義されている場合がある．また，式（4）の値（負に
なる場合は正値になるように符号を入れ替えた値）が同
位体分別（Δa－b：‰で表記）であり，以下のように �値
と関連づけられる（以下は，�a－bが正値の場合）．

∆�􎸒�􀀽��􎸒�􀃗􀀱􀀰􀀰􀀰

􀀽􀀨��􎸒�􂈒􀀱􀀩􀃗􀀱􀀰􀀰􀀰

􀀽
��􂈒��

􀀱􀀫��􀀯􀀱􀀰􀀰􀀰

􂉈��􂈒��

(5)

3.2 炭素同位体比の変動プロセス
森林大気の CO2の炭素または酸素同位体比の収支は
以下のように表される．

�����􀀽�����􂈒����� (6)

ここで，�N，�R，�AはそれぞれNEE，Rec，GPPに対する
CO2同位体比を表す．�N，�R，�Aおよび NEE が求まれ
ば，式（1）と組み合わせて，NEEを RecとGPPに分離
することが可能になる．
光合成による 13Cの同位体分別（ΔA）は，

∆�􂉅��􂈒��

􀀽�
��􂈒��

��
􀀫�

��

��

(7)

で表される（Farquhar et al,. 1982）．ここで �a，�p（＝�A）
は，大気と植物組織の �13C，Ca，Ciは大気と葉内（細胞
間隙）の CO2分圧，a は大気－気孔間の 13CO2と 12CO2
の拡散速度の違いによる分別（4.4‰），b は固定酵素
（Rubisco）により CO2が固定される際の分別（～27‰）
を表す．気孔が開いていて Ciが高い場合は，第 2 項の
分別の寄与が大きくΔAは大きくなり優先的に 12CO2が
固定される傾向が強まる．その逆の場合は，第 1項の気
孔への取り込みの拡散過程における分別の寄与が大きく
なってΔは小さくなり，13C の分別は小さくなる．図 2
に大気－葉内間の CO2交換経路の模式図を示す（Wehr
and Saleska, 2015）．図に示された各ステップの同位体
分別を考慮したより詳細なΔAは，Farquhar and Lloyd
(1993)，半場（2009）等に示されている．なお，本稿で
対象とする森林生態系の樹木は C3植物であるが，光合
成経路が異なる C4植物や CAM植物では，固定酵素と
して PEP カルボキシラーゼと Rubisco が働き，両者の
同位体分別が大きく異なるため，これらの植物では C3
植物と比べてΔAが小さい．
呼吸における 13C の同位体分別（ΔR≅�a－�R）につい
ては，光合成により植物に固定された炭素が基になって，
CO2として放出されるため，分別がほとんど無く植物体
の �13C に近い同位体比を持った CO2が放出されると考
えられる．特に植物の葉，幹枝，根の呼吸で放出される
CO2は短いターンオーバータイムで放出されるため，最
近植物体内に固定された炭素と近い �13C を持った CO2
が植物からの呼吸で放出されると考えられる．一方，土
壌有機物の分解や微生物呼吸で放出されるCO2は，光合
成で固定されてからの経過時間が様々であり，最近固定
された炭素の �13C と異なる可能性がある．大気中の
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CO2の �13C は，低い �13C を持った化石燃料起源の CO2
の一部が大気中に残存することにより約 0.02‰年－1の
割合で経年減少している（Mook et al,. 1983; Murayama
et al,. 2010）．そのため，仮に土壌有機物のターンオー
バータイムを 30 年とすると，およそ 30 年前の大気に相
当する現在より約 0.6‰高い �13C を持った CO2が土壌
呼吸で放出されることになる．仮に，光合成で吸収され
たCO2と同量のCO2が土壌呼吸（あるいは，一部が土壌
呼吸で）として大気中に放出された場合，大気中のCO2
濃度は変化しないが，�13Cは増加することになり，同位
体的に非平衡状態にあると言える（Tans et al,. 1993）．
なお，式（6）の �Nについては，CO2濃度と �13Cの相
関から求める方法（Bowling et al,. 2001）や，近年は同位
体連続測定装置を用いた渦相関法による 13CO2の NEE
測定から求められている（Griffis et al,. 2008）．

3.3 酸素同位体比の変動プロセス
図 3 に日中と夜間の CO2の �18O の変動プロセスの模
式図を示す．�18Oの変動において，重要なプロセスは，
CO2－H2O間の酸素原子の交換であり，CO2の �18Oは，
最後に接触した液体の H2O の �18O に依存する．森林生
態系の場合，降水により地表に供給された水の一部は地
表面より蒸発するが，残りは土壌中に浸透し，土壌中で
呼吸・分解活動により放出されたCO2は，土壌水との間
で同位体平衡に達する．この CO2が土壌呼吸として地
表面へ移動する際には，大気へ放出されるまでの経路に
おける滞留時間や土壌水分量等に依存して，経路上の土
壌水と十分に平衡状態に達しない同位体交換も伴う．さ
らに土壌中の拡散過程による同位体分別も起こる．これ
らの結果，土壌中CO2より �18Oが低い CO2が放出され，
一般に土壌呼吸により大気中 CO2の �18O は下げられ
る．一方，植物は日中活発な蒸散作用により，地中より
土壌水を吸い上げ，気孔より水蒸気として水を大気中へ
放出する．この際，H216O が優先的に放出されるため，
気孔内の水の 18Oは濃縮され，土壌水の �18Oと比べて高
い値になる．特に好天時の日中，相対湿度が低いときに
その傾向は強まる．このとき，気孔内に取り込まれた
CO2の一部は，光合成により体内に固定されるが，残り
は葉内の carbonic anhydrase（CA）酵素の働きで気孔内
の高 �18O の水と速やかに同位体平衡になったのち，固
定されないで大気中へ戻ることになる．そのため，一般
に光合成時には大気中 CO2の �18O は上昇する傾向にあ
る．このように呼吸と光合成で C18O16Oの同位体分別効
果が異なるため，�18Oを利用して両者の分離が可能とな
りうる．一方，夜間についても，日中の蒸散の影響で，
気孔内の水の �18O は土壌水の �18O と比べて高いため，
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図 2：大気－葉内間のCO2交換経路の模式図（Wehr and
Saleska, 2015 を元に改編）．

図 3：日中と夜間のCO2の �18Oの変動プロセスの模式図．



葉呼吸で放出される CO2の �18O は，土壌呼吸で放出さ
れるものより高くなる．このことを利用して，土壌呼吸
および葉呼吸以外のCO2放出が小さいと仮定した場合，
微気象学的な手法で得られる夜間の NEE（＝Rec）を土
壌呼吸と葉呼吸に分離することが可能となる．一連
の 18O循環のソースである降水の �18Oは，その起源や降
り方などに依存して変動し，土壌水および葉内水の �18O
変動はその影響を受け，さらに CO2の �18O の変動もそ
の影響を受ける．なお，図 3に示した以外に，地表面付
近の大気中CO2が表層の土壌水と接触し，土壌表層の滞
留時間に応じて土壌水と同位体平衡あるいは一部平衡に
なった後，大気に戻る非生物的なプロセス（インベージョ
ン効果と呼ばれる）も CO2の �18O の変動に影響を及ぼ
すことが指摘されており（Tans, 1998; Miller et al,. 1999;
Stern et al,. 2001），CO2の正味の交換がなくても，この
効果により大気中 CO2の �18O は変動しうる．また，土
壌表層においても CA酵素の働きで，CO2－H2O間の同
位体交換が促進されていることも指摘されている
（Wingate et al,. 2009）．
光合成による CO2の 18O の同位体分別（ΔA）は以下
の式で表される（Flanagan et al,. 1997）．

∆�􂉅��􂈒��

􀀽�􀀫
��􎜀��􂈒��􎜐
��􂈒��

(8)

ここで，�aは森林大気中の CO2の �18O，�Aは大気から
葉内へ移動するCO2の見かけ上の �18O，� は大気－葉内
の水との同位体交換が起こる葉緑体との間の拡散過程に
よる出入りに伴う平均的な同位体分別（7.4‰），Caおよ
び Ceは森林大気および葉緑体の CO2濃度，�aおよび �e

は森林大気および葉内水と平衡な CO2の �18O をそれぞ
れ表す．Ceに関しては，植物組織の �13C を測定して式
（6）を用いることでCiが推定され，さらにCiとCeの差
（0.1×Ca～0.2×Ca程度）を減じることで推定される．
ただし，式（6）で見積もられるCiは，一定期間の平均値
であるため，ΔAの日内変動等の短時間の変動を推定す
る場合は，Ciの変動を推定する必要がある（Welp et al,.
2006）．また，式（7）では，葉内水とCO2が完全に同位
体平衡になることを仮定しているが，平衡の程度（�eq）
は植物種により違うことが指摘されており（Gillon and
Yakir, 2001），樹木では 0.93～0.99 と高く，C4植物では，
0.16～0.38 と低い値を取る．�eqを考慮すると式（7）は，
以下のとおり修正される．

∆�􀀽�􀀫�􎜡���􀀨��􂈒��􀀩􂈒�
􀀱􂈒���
�􀀫􀀱 􎜱 (9)

�􀀽
��

��􂈒��
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�eを求めるためには，CO2と同位体交換が起こっている
場所の葉内水の �18O値（�E）が必要である．定常状態に
おいては，以下の関係が成り立つ（Craig and Gordon,
1965）．

��􀀽���􀀫��􀀫��􀀫�􀀨��􂈒���􂈒��􀀩 (11)

ここで，�swは植物が吸い上げる平均的な土壌水（あるい
は幹水）の �18O，�kは葉内外間の拡散過程による出入り
に伴う水蒸気の同位体分別（Lee et al,. 2009），�＊は水が
蒸発する際の同位体分別（気液間同位体平衡：温度に依
存）（Bottinga and Craig, 1969），hは相対湿度（0～1），
�vは蒸散が起きている葉周辺の大気中水蒸気の �18O で
ある．なお，式（11）で仮定した定常状態は，相対湿度
や葉の蒸散速度の変動が大きい場合，必ずしも成立しな
いことが指摘されており，非定常状態の場合の補正式が
提案されている（Cuntz et al,. 2003; Lai et al,. 2006）．�E
（葉内水）と �e (CO2) との関係は，式（12）および式（13）
（Brenninkmeijer et al,. 1983）で示される．

��􀀽��􀀫��� (12)

���􀀽
􀀱􀀷􀀶􀀰􀀴
� 􂈒􀀱􀀷􀀮􀀹􀀳 (13)

ここで，T は葉内水と CO2間で同位体交換が起こって
いる場所の温度（絶対温度K）である．
次に呼吸の同位体分別（ΔR）について述べる．土壌呼
吸のみについて考えた場合（ΔRS）は，式（14）で表される．

∆��􀀽��􂈒���

􀀽��􂈒��􀀫����

􀀽��􂈒���􂈒���􀀫����

(14)

ここで，�RSは土壌から大気へ放出される CO2の �18O，
�Sは土壌水と平衡なCO2の �18O，�SWは土壌水の �18O，
�effは土壌から大気へ放出される際の拡散に伴う実質的
な同位体分別を表し，拡散による分別以外に，上述の土
壌から大気の経路上の土壌水との不完全な同位体交換の
影響およびインベージョン効果も含む．�effの具体的な
数式による表現は，Tans (1998) および Stern et al.
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(2001) を参照されたい．
なお，以下で述べる夜間の葉呼吸に伴う同位体分別は，
式（8）あるいは式（9），（10）で表される．

3.4 森林生態系におけるCO2の安定同位体比の変動
図 4に岐阜県高山市の冷温帯落葉広葉樹林観測地にお
いて夏季（2008 年 7 月 22 日～23 日）に観測された大気
中 CO2濃度およびその安定同位体比の鉛直分布の時間
変動の例を示す（�18Oについては，VPDB-CO2スケール
の値）．当観測地は，標高 1420 mの乗鞍岳山麓に位置す
る．主要な植生は，平均樹高約 17 m のカンバ，ミズナ
ラであり，林床部はササに覆われている（Murayama et
al,. 2010）．

CO2濃度は，日中は森林上部の活発な光合成による
CO2吸収により減少し，また活発な大気の鉛直混合によ
り，鉛直方向の濃度差は小さくなる．夕方～早朝にかけ
ては，呼吸によるCO2放出により濃度は増加し，鉛直混
合が弱まるとともに地表面から放出される土壌呼吸起源
のCO2の影響を受けて，地表付近の濃度が上層よりも高
くなる．一方，�13C の変動は CO2濃度の変動と逆相関
を示す．日中は増加して，鉛直方向の差は小さくなり，
夕方～早朝にかけては，減少して特に地表付近の �13C
が低くなる．これらの変動は，以下の過程で説明できる
であろう．日中は，光合成により，12CO2が選択的に植
物により吸収され，大気中の �13Cが増加する．夜間は，
光合成によるCO2吸収がなくなり，呼吸により植物体内
や土壌有機物由来の �13C が低い CO2が大気に放出さ
れ，大気中の �13Cが減少する．�18Oについても同様に，
CO2濃度と概ね逆相関を示している．�18O の変動につ
いては，以下のように説明できるであろう．日中活発な
蒸散により葉内水の �18O は増加し，光合成に伴い気孔
内に取り込まれた CO2が葉内水と同位体平衡になる．
そうして高い �18O を持った CO2の一部は植物体内に取
り込まれず，拡散により大気に戻るため，大気中の �18O
は増加する．夜間は，光合成がなくなり相対的に呼吸の
影響が強まる．土壌呼吸によって土壌空隙内に放出され
たCO2は，�18Oが低い土壌水と平衡になった後，さらに
拡散による分別を受けて大気へ放出されるため，大気中
のCO2の �18Oは減少する．
さて，大気中のCO2濃度と同位体比が，大気と一つの
CO2起源との交換・混合により決定されている場合，以
下の関係が成り立つ．

���􀀽���􀀫��� (15)

������􀀽������􀀫������ (16)

ここで，Cおよび �はCO2濃度および同位体比（�13Cま
たは �18O），添え字の ob，bg，sc はそれぞれ観測，バック
グラウンド，バックグラウンドに対して変動を引き起こ
す起源を表す．式（15），（16）より，

���􀀽
􎜀���􂈒���􎜐���

���
􀀫��� (17)

のような関係式が得られる．したがって，バックグラウ
ンドに対して変動を引き起こす起源が一つしかないと考
えられる状況であれば，観測で得られたCob，�obに関し
て，x：(Cob)－1，y：�obとして相関を調べ，式（17）に当
てはめて最小自乗法により近似直線を求めることによ
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図 4：岐阜県高山市の冷温帯落葉広葉樹林観測地において夏
季（2008 年 7 月 22 日～23 日）に観測された大気中 CO2濃
度（a）およびその �13C（b）と �18O（c）の鉛直分布の時間変
動の例．
凡例は，観測された概ねの時刻を示す（13hr：7 月 22 日 13
時，…，12hr：7 月 23 日 12 時）．未発表データ．



り，�scを推定することが可能になる．この手法は，考案
者の名前からKeeling Plot 法と呼ばれ（Keeling, 1958），
安定同位体比を用いた CO2濃度の変動の起源推定に広
く用いられている．なお，バックグラウンド値が変動し，
観測値とバックグラウンド値の偏差の起源を推定する場
合は，Keeling Plot 法を修正した解析手法も用いられて
いる（Miller and Tans, 2003）．図 5に図 4で示したデー
タのうち，光合成の影響を受けない夜間のデータについ
て，Keeling Plot したものを示す．CO2濃度の逆数と
�13Cは強い相関を示し，最小自乗法で得られた近似直線
の y 切片（式 17 の �sc）は，－26.3‰となった．この値
はC3植物の代表的な値であり（Vogel, 1980），上記の通
り，CO2の変動は森林生態系の生物活動（呼吸活動）に
よって生じたことが確かめられた．一方，�18Oについて
も，顕著な相関関係が見られ，最小自乗法で得られた近
似直線の y切片（式 17 の �sc）は－16.1‰を示した．つ
まり，各部位の呼吸で放出された CO2が接する H2O と
同位体平衡になった後，拡散による同位体分別を伴って
大気に放出されたCO2の平均的な（各部位の呼吸量で重
み付けされた平均）�18Oがこの値であったことを示す．
Keeling Plot 法は，CO2濃度の変動要因を調べるため
に非常に有効な手段であるが，CO2濃度および同位体の
変動レンジが狭いときは，�scの推定誤差が大きくなる．
また，観測期間中にCO2変動を引き起こす起源が変わっ

た場合や，起源が持つ同位体比が変動してしまった場合
は，�scを正しく推定できなくなる．特に �18O について
は，降水イベント等により，H2Oの �18Oが大きく変動し，
CO2の �18O もその影響を受けることがあるので，どう
いった期間のデータを用いて解析を行うかについて注意
が必要である．

4. 安定同位体比を用いた森林生態系の炭素フ
ローの分離評価

以下では，安定同位体比を用いて森林生態系の炭素フ
ローの分離評価が行われた研究例（Bowling et al, 2003
およびWehr et al,. 2016）を紹介する．

4.1 �18Oの観測による夜間の生態系呼吸の土壌呼吸，
葉呼吸への分離

Bowling et al. (2003) では，米国オレゴン州のポンデ
ローサ松から成る森林において，2001 年夏季の夜間に大
気，土壌，幹，葉のサンプルを採取して，大気中CO2濃
度および �18O，土壌水，幹水，葉内水の �18Oの測定を行
い，得られたデータから，夜間に土壌呼吸，葉呼吸，生
態系呼吸により大気中に放出される CO2の �18O を推定
し，夜間の生態呼吸に占める土壌呼吸および葉呼吸の割
合の変動を試算している．葉内水の �18O については，
大気中水蒸気の �18O（�v）を仮定し，式（11）を用いた推
定も行っている．本研究では，同位体分別について単純
化しており，土壌呼吸で大気に放出される CO2の �18O
（�s）については，土壌水と平衡になったCO2が拡散によ
る同位体分別のみの影響を受けると仮定している（式 14
の �effに土壌から大気の経路上の土壌水との不完全な同
位体交換の影響およびインベージョン効果を含まない）．
葉呼吸で大気へ放出されるCO2の �18O（�l）については，
葉内水と平衡になった �eを持った CO2が拡散の同位体
分別の影響のみ受けると仮定している（式 8 において
Ce＞＞Caの場合．�eq＝1 および �Eが定常状態であるこ
とも仮定）．生態系呼吸による CO2の �18O（�ec）は，夜
間の大気中 CO2濃度と �18O データに関する Keeling
Plot で得られた y-切片より推定している．夜間の生態
系呼吸（Rec）について，土壌呼吸（Rs）および葉呼吸（Rl）
以外の呼吸は小さいと仮定すると（図 3の夜間の模式図
参照），

���􀀽��􀀫�� (17)

������􀀽����􀀫���� (18)
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図 5：図 4 で示したデータのうち，夜間のデータに関する
�13C（上）および �18O（下）のKeeling Plot.
図中の Rは相関係数を表す．



式（17），（18）より，生態系呼吸に占める土壌呼吸の割
合は，

��

���
􀀽
��􂈒���
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(19)

で表され，各呼吸に対する �18Oが分かれば，求めること
ができる．この場合，図 6に示したとおり，大気のCO2
濃度および �18O データを用いた Keeling Plot で求まる
�ecは，�lと �sの間に入る必要がある．図 7 に観測期間
中の各呼吸に対する �18Oおよび式（19）から求められた
生態系呼吸に占める土壌呼吸の割合の時間変動を示す．
観測期間の前に降雨があったが，観測期間中は降雨イベ
ントがなく乾燥化が進んだため，土壌水および葉内水の
�18O が徐々に増加していったことが観測されている．
それに対応して，図 7 の �lと �sも増加し，�ecも増加し
ている．式（19）より求められた生態系呼吸に占める土
壌呼吸の割合の期間中の平均は，0.80±0.12（1�）であ
り，別途チャンバー法で求められた割合（0.77）と良く
一致していた．
本研究の事例では，観測期間中，降雨イベントがなく
徐々に乾燥化が進んでいったが，降雨イベントがあると，
急激に土壌水の �18Oが変化する（例えば，Nakazawa et
al,. 1997）．それに応じて各呼吸の �18O も変化すると考
えられるが，それぞれの応答時間が異なるため，�ecが図
6に示された範囲に入らない場合があり，式（19）で求め
られる Rs/Recが 1 を超えたり負の値を示したりする場

合があるので注意が必要である．本研究では，上述のと
おり関連する同位体分別を単純化しているため，そのこ
とに伴う誤差についてBowling et al. (2003) では議論さ
れており，より詳細なプロセスを考慮したモデルを導入
することで，より精度の高い推定が可能になり得ること
が示唆されている．一方で，複雑な同位体分別プロセス
を導入するためには，そのために必要な観測項目が増え
たり，プロセスを導入するために用いられるモデルに高
い精度が求められたりするため，研究対象に応じて必要
なプロセスを抽出し，できる限りモデルを単純化するこ
とも必要であろう．

4.2 レーザー分光法によるCO2安定同位体比連続観測
に基づく森林生態系における炭素フローの分離評
価

これまで CO2の安定同位体比を高精度に測定するた
めに，2章で述べた IRMS を用いた分析法が用いられて
きた．しかし，森林生態系のように，生物活動の影響に
より短時間で CO2濃度やその同位体比が大きく変動す
る観測地では，その変動を正確に捉えるためには，高頻
度に試料を採取して多数の試料の分析を行う必要があ
り，従来の手法では限界があった．一方，近年のレーザー
や半導体技術の急速な進歩により，レーザー分光法によ
る連続測定が普及しつつある．当手法では，CO2の各同
位体で吸収線波長が異なることを利用し，光学セルに導
入された大気試料中のCO2の各同位体により，各吸収線
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図 6：夜間のデータに関するKeeling Plot から求まる生態系
呼吸の �18Oのシグナル（�ec）と土壌呼吸（�s）および葉呼吸
（�l）の �18Oのシグナルの関係（Bowling et al., 2003 を元に
改編）．

図 7：各呼吸に対する �18Oシグナル（上）および生態系呼吸
に占める土壌呼吸の割合（下）の時間変動（Bowling et al.,
2003 を元に改編）．



で赤外光がどれだけ減衰するかにより各同位体の濃度を
求め，濃度比から同位体比が計算される．高精度の同位
体分析には吸収線強度が強い 4.3 �m付近の中赤外域の
利用が適しているが，この波長帯には多数の吸収線が密
にある．隣接する吸収線の干渉を避けるため，波長幅が
狭い中赤外光を射出できるレーザー光源が必要である．
また，低濃度の同位体についても高精度に測定できるよ
うに，高感度の検出器やコンパクトで光路長が長く取れ
る光学セルが必要であり，さらにレーザー光源の可変な
波長範囲も考慮して，濃度で重み付けした吸収線強度が
各同位体で近くなるように吸収線を選定する必要があ
る．以上のような仕様を満たす分析計が開発され，森林
生態系における観測にも導入されつつある．測定精度は
IRMS よりやや劣るが，近年は IRMS に匹敵するものも
使用されるようになってきた．
Wehr et al. (2016) は，量子カスケードレーザーを搭
載した高精度の CO2同位体連続測定装置を開発し（100
秒平均値の 3 時間以内の測定に対する 95％信頼区間は
�13C：±0.04‰，�18O：±0.06‰），2011 年 5 月～2013 年
10 月の期間に米国マサチューセッツ州の温帯落葉樹林
観測地（Harvard Forest Environmental Measurement
site）において，当装置を用いた微気象学的手法（渦相関
法）による 12CO2および 13CO2のNEE観測を実施した．
同時に熱・水フラックス，各種気象，土壌環境要素，チャ
ンバー法による土壌呼吸等の観測も行われた．本研究で
は，日中の総CO2と 13CO2の収支を以下の式で表し，両
式から日中の NEE を日中の生態系呼吸（DER）と総生
態系生産（GEP：総光合成－光呼吸）とに分離して評価
することを試み，従来広く用いられている夜間の NEE
（Rec）と温度の関係から DER を推定する手法との比較
が行われた．

���􀀽���􂈒��� (20)

�������􀀽�������􂈒������� (21)

ここで �値は各添え字で示された CO2フローに対する
�13C のシグナルを表す．本研究では，DER をさらに日
中の葉呼吸（FDR）とその他の呼吸，GEPを総光合成（FP）
と光呼吸（FPR）に分け（図 2参照），各CO2フローの量
と対応する �13C が決定された．そのために観測で求め
られた NEE と NEE および葉以外の呼吸の �13C が用い
られ，また図 2で示した詳細な葉内の同位体分別につい
て熱・水フラックス，各種気象，土壌環境要素等の観測
結果や過去の文献値を用いてモデル化された（Wehr
and Saleska, 2015）．

図 8に観測で得られた日中の大気中CO2の �13C（�a）
および夜間の葉呼吸以外の呼吸に対する �13C（�NR）とモ
デル計算から求められた日中の光合成固定に対する
�13C（�A）および葉内細胞間CO2濃度（Ci）の推定値の変
動を示す．図より季節の進行とともに，�Aが増加し，葉
内の Ciが減少しているが，気孔コンダクタンスが減少
して Ciが減少し，それに伴い �Aが増加していると考え
られる（式 7参照）．
図 9に生長季の前半（6～7月）と後半（8～9月）に分
けた 3 年間の平均的な NEE，および同位体観測に基づ
いて分離された DER と-GEP の日内変動を示す．DER
と-GEP については，従来の夜間の NEE と温度の関係
から求めた結果も示す．図から生長季前半（6～7月）は，
生態系呼吸が日中に夜間と比べて半分以下に減少してお
り，DER が従来法に比べて同位体観測に基づく推定が
大幅に減少していることが分かる．また，それに対応し
てGEPも減少（図中の-GEP は増加）している．一方，
生長季後半（8～9月）については，夜間と日中の生態系
呼吸の差は小さい．従来法と比べても，DEP および
GEP はわずかに減少する程度で大きな差は無い．土壌
呼吸については，日中と夜間の差はチャンバー法による
観測結果から，当観測地では一般的に 10％以内の変動の
小さな変動であることが分かっており，同位体法による
生長季前半に見られた日中の生態系呼吸の減少は，地上
部呼吸の減少に起因するものであることが示唆される．
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図 8：日中観測で得られた大気中CO2の �13C（�a）（a），夜間
の観測で得られた葉呼吸以外の呼吸に対する �13C（�NR）と
モデル計算により求められた日中の光合成固定に対する �13

C（�A）（b）および葉内細胞間CO2濃度（Ci）の推定値の変
動（c）（Wehr and Saleska, 2015 を元に改編）．



図 10 には，3 年間の平均的な DER と GEP の季節変
動を示す．本研究で得られた同位体観測に基づく結果
と，従来法および従来法で地上部呼吸をゼロ（土壌呼吸
のみ）にしたものが比較されている．また，従来法と同
位体観測に基づく DER 推定の差（ΔDER＝従来法－同
位体法）および，1996～2009 年の平均的な夜間の地上部
呼吸の変動も示す．この図からも，生長季前半（6～7月）
は従来法の推定が同位体法と比べて大きく，後半（8～9
月）は両者の差がほとんど無くなっているのが分かる．
ΔDER の変動は，地上部呼吸と類似の季節変動を示し
ており，同位体法の推定では，日中の地上部呼吸が大幅
に抑制されていることが示唆される．一方，当観測地に
おける夜間の生態系呼吸に占める地上部呼吸の割合は，
チャンバー観測の結果から，葉の厚みが増加し生長呼吸
が活発化すると考えられる 6月は 50％以上になるが，生
長がほとんど無くなる 8 月には 10％程度に減少するこ
とが見積もられている．このため，地上部呼吸が日中に
抑制される場合，日中の生態系呼吸の割合が大きい，生
長季前半に生態系呼吸への影響が大きくなる．葉におけ
る暗呼吸が光の当たる環境下で抑制される現象は，Kok

効果として個葉レベルでは多くの樹種で観測されており
（Kok, 1949），上記現象はこの効果を反映しているのか
もしれない．
もし，同位体法による推定が正しいとすると，従来法
による生長季前半の日中の生態系呼吸による CO2放出
量および光合成によるCO2吸収量は，過大評価していた
ことになる．また，同位体法に基づく GEP 推定結果を
用いた場合，当森林においては，光利用効率，水利用効
率について生長期前半と後半の違いがほとんど無くなっ
た．従来法では生長季前半に GEP が大きく見積もられ
ており，その後減少する傾向が見られ（図 10 参照），葉
の劣化や水ストレスに依るものと考えられていたが，当
森林においては，これらの影響は小さいのかもしれない．
本研究の結果は，従来の推定値や生態系モデルについて
修正が必要になる可能性や，生態系モデルを用いた陸上
生態系における炭素収支予測にも影響を及ぼす可能性を
示唆している．当手法による炭素フローの分離手法につ
いては，複数の分離手法との比較や他の植生への適用等
をとおして，今後さらに検証していく必要がある．
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図 9：生長季の前半（6～7月）（a）と後半（8～9月）（b）に
おける 3 年間の平均的なNEE，および同位体観測に基づい
て分離された日中の生態系呼吸（DER）と-GEP の日内変動
（Wehr et al., 2016 を元に改編）．

図 10：3年間の平均的なDERと GEPの季節変動．
本研究で得られた同位体観測に基づく結果と，従来法およ
び従来法で地上部呼吸をゼロ（土壌呼吸のみ）にしたものが
比較されている（a）．従来法と同位体観測に基づくDER推
定の差（ΔDER＝従来法－同位体法）（黒実線）および，
1996～2009 年の平均的な夜間の地上部呼吸の変動（金実線）
（b）．Wehr et al. (2016) を元に改編．



5. おわりに

本稿では，森林生態系の炭素循環の研究における安定
同位体比測定の有効性について，研究例を交えて紹介し
た．森林生態系における複雑な炭素循環プロセスをモデ
ル化する上で，安定同位体比の観測データは新たな拘束
条件を与える．森林生態系内外の気象・土壌環境要素，
大気－生態系間の熱・水・CO2収支やCO2濃度等の変動
に追加して同位体比の変動も再現できる生態系モデルを
構築することにより，直接観測できない各炭素フローの
分離推定精度の向上が期待される．レーザー分光法によ
る連続測定は，まだ研究例が少ないが，今後，さらに測
定精度や現場環境における安定性が向上して，高精度の
同位体連続観測データが蓄積されれば，上記モデルの検
証データとして有効に活用されるであろう．以上によ
り，生態系モデルが改良され，生態系の各炭素フローの
推定精度が向上すれば，気候変動に伴う陸上生態系の炭
素収支予測の高精度化が可能になり，気候変動予測の高
精度化や大規模植林等の陸上生態系を利用した地球温暖
化に対する効果的な緩和策等の策定に貢献できることが
期待される．
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