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研究成果の概要（和文）：撹乱の履歴が異なる北海道の2つの森林（風倒害による大規模撹乱を受けた後に自然
更新が進むカラマツ林跡地と皆伐後のカラマツ植林地）において，炭素収支の変化を明らかにすることを目的と
して，植生遷移の過程，炭素蓄積量，CO2収支などに関する野外観測を行った。台風跡地では，撹乱後7年までは
積算NEEが徐々にゼロに近づいたが，それ以降はわずかに正（放出源）のままであった。一方，カラマツ若齢林
では，撹乱後7年目から年収支でCO2吸収源に回復した。このような違いは，下層植生と撹乱後に残置された粗大
有機物の有無に依存する考えられる。

研究成果の概要（英文）：In order to investigate the carbon balance of northern forest ecosystems in 
succession, long-term field experiments have been conducted in two differently disturbed forest 
ecosystems in Hokkaido, Japan: a naturally re-growing ex-larch forest after sever disturbance due to
 windthrow (Tomakomai) and a newly opened larch forest (Teshio). The experiments include vegetation 
survey, soil assessment and CO2 flux measurement by the eddy covariance and chamber techniques. In 
Tomakomai, annual net ecosystem CO2 exchange (NEE) had approached to zero (carbon neutral) until the
 7th year after disturbance, though NEE remained positive (a carbon source) after that. In Teshio, 
however, the young larch forest became carbon neutral in 7 years. The difference between the two 
forests suggests that undergrowth vegetation and coarse woody debris plays important roles in NEE.

研究分野：農林気象学

キーワード： 台風　皆伐　植林　カラマツ林　渦相関法　チャンバー法　バイオマス
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
森林生態系は大気 CO2の吸収源（シンク）
として期待されている。しかし，森林の CO2
吸収量は撹乱の影響を強く受け，伐採，火災，
風倒などによって大規模な撹乱が生じると
CO2収支が大きく変化し，森林がCO2放出源（ソ
ース）になることが多い。これは，主に植物
葉の減少（光合成の低下）と植物枯死体の供
給（有機物分解の増加）の結果である。今後，
地球温暖化の進行にともない，森林火災や強
大な熱帯低気圧の発生割合が増加する可能
性が高い。このような環境では，大面積の森
林が甚大な被害を受け，被災した森林が大規
模な CO2ソースになる危険性が高くなる。例
えば，2005 年のハリケーン・カトリーナによ
り，米国の森林の年間 CO2吸収量の 50～140％
に相当するバイオマス（炭素蓄積）が枯死あ
るいは深刻な被害を受けたと報告されてい
る（Chambers et al., 2007）。撹乱の結果と
して大量に発生した残置有機物から，分解過
程を通じて多くの CO2が放出される。一方，
撹乱後の植生回復により CO2吸収量が増加す
るため，正味の CO2放出量は減少していく。
微気象学的方法（渦相関法）を用いて撹乱履
歴の異なる森林で観測された CO2フラックス
（大気－生態系間の CO2交換量）のデータセ
ットを統合的に解析した研究（クロノシーケ
ンス）は，北米の森林では大規模撹乱後ほぼ
10～15 年で CO2のソースからシンクに変わる
と報告した（Amiro et al., 2010; Goulden et 
al., 2011）。大規模撹乱および撹乱後の植生
回復にともなう CO2収支の変化を実測により
定量的に評価し，得られた成果をモデル化す
ることは，森林生態系の炭素動態を理解し，
地球規模での炭素収支を正しく評価・予測す
るために極めて重要である。また，撹乱の影
響は規模や原因（火災，風倒など）によって
異なるため，実測に基づく情報・知見のさら
なる蓄積が不可欠である。しかし，既存の知
見のほとんどは，クロノシーケンスを利用し
た研究によるものであり，森林の立地環境や
種組成の違いが十分に考慮されておらず，大
きな不確実性が残されている。そのため，同
一の森林において，大規模撹乱の前後の炭素
収支を植生の回復過程とともに長期にわた
り実測し，炭素動態の変化パターンを精緻に
解析して定量化することが強く求められて
いる。しかし，撹乱後の 5年以上を含む長期
の観測研究は，申請者らのものを除いて見当
たらない。 
 
２．研究の目的 
森林生態系は大気CO2の吸収源として期待
されているが，伐採，火災，風倒などにとも
なう大規模撹乱によって CO2収支が大きく変
化し，大きな CO2放出源になることが知られ
ている。今後，地球温暖化の進行にともなっ
て森林撹乱の規模が大きくなることが懸念
されているが，森林生態系の炭素動態につい
て，撹乱前後の変化および撹乱後の植生遷移

（回復）にともなう変化を，CO2収支の直接的
な長期観測に基づいて評価した研究例はな
い。本研究では，撹乱の原因と程度が異なる
北海道の研究サイト（撹乱跡地）で，植生遷
移の過程，炭素蓄積量，CO2収支などに関する
長期の野外観測を行い，炭素収支の変化を明
らかにすることを目的とする。 
 
３．研究の方法 
(1) 研究サイト 
苫小牧サイト（国有林）は 1950 年代に植
林されたカラマツ林で，2000 年に国立環境研
究所が CO2フラックスのモニタリングを中心
とした森林生態系の炭素循環に関する総合
的な観測研究を開始した。しかし，2004 年の
台風 18 号にともなう強風により，約 90％の
カラマツが「幹折れ」や「根返り」などの甚
大な被害を受け，研究が休止に追い込まれた。
その後，木材利用の目的でカラマツの樹幹部
は撤去されたが，根株や枝葉などは残置され
た。また，一部の場所では，倒木とともに表
層の有機質土壌（A 層）も除去され，多量の
火山礫を含む未発達な土壌（C 層）が地表面
に現れた状態となった。一方，天塩サイト（北
海道大学研究林）では，針広混交林の皆伐の
後にカラマツの植林を行い，森林→伐採
（2002～2003 年冬）→植林（2003 年秋）→ 育
林を通じた森林生態系の CO2吸収能力の変化
を明らかにすることを目的に，2001 年から観
測研究を行っている。森林更新（伐採，植林）
の過程で林床に繁茂していたササの多くが
残されたため，撹乱（伐採）後にはササが優
占した状態が続いている。 
 
(2) 方法 
CO2フラックスの観測は，微気象学的方法
（渦相関法）と自動開閉型チャンバーシステ
ムを用いて行う。渦相関法は，森林などの陸
域生態系と大気との間の正味 CO2 交換量
（NEE）を測定する標準的な方法で，経験的
なモデルを適用することで，実測された NEE
（= RE - GPP）を生態系光合成（GPP，CO2吸
収）と生態系呼吸（RE，CO2放出）に分配する
ことができる。同時に，エネルギーフラック
ス（顕熱，潜熱フラックス）の観測も行った。
また，複数のチャンバーをいくつかの条件で
適用することで，REを根呼吸，土壌中の微生
物呼吸（土壌有機物の分解），土壌呼吸（土
壌からの CO2放出）（根呼吸＋微生物呼吸）お
よび植物地上部の呼吸などに分解し，個別に
評価することができる。 
定期的に植生の刈り取りを行い，種組成お
よび種ごとの部位別バイオマスを定量化す
るとともに，リターフォール（落枝・落葉）
量の測定も行い，植生の純一次生産量（NPP）
を見積もる。また，光合成（GPP）を決定す
る要因の一つである葉量（葉面積指数）の季
節変化（フェノロジー）を求める。過去のデ
ータも含めて観測データを解析し，撹乱後の
植生遷移を明らかにする。さらに，残置粗大



有機物量および土壌炭素量を測定して生態
系の炭素蓄積量を定量化し，その変化量（NEP
に相当）を年単位で推定する。 
苫小牧サイトの落葉樹林（カラマツの残存
林）と常緑針葉樹林（エゾマツ林）に根切り
区を設置し，土壌 CO2フラックスをマニュア
ルチャンバーで測定して，土壌呼吸を根呼吸
と微生物呼吸に分離した。また，同時に土壌
コアサンプルを採取して，細根（直径 2 mm
以下）のバイオマス，枯死量および成長量を
定期的に測定し，根呼吸と細根動態の関係を
解析した。 
天塩サイトにおいて，ハイパースペクトル
カメラ（LCTF（液晶波長可変フィルター）カ
メラ）を用いてキャノピーの分光反射率を連
続観測した。渦相関法で測定された CO₂フラ
ックスと光合成有効放射量（PAR）に非直角
双曲線を当てはめ，毎日の最大光合成速度
（Amax）と光－光合成曲線の初期勾配（φ）を
求めた。これらの光合成パラメータを LCTF
カメラ画像から得られた光学指標で推定す
ることにより，光学指標から GPP を推定する
ことを試みた。まず，光合成パラメータと相
関の高い正規化スペクトル指数（NDSI[i,j] = 
(Ri − Rj) / (Ri + Rj)，Rxは x nm の反射率）
の探索を行った。LCTF カメラ画像の全 33 バ
ンドから網羅的に 2 バンドを選択して NDSI
を作成し，それぞれの光合成パラメータに対
して単回帰分析を行った。最も高い決定係数
が得られた NDSI を用いて光合成パラメータ
の回帰式を作成した。 
 
４．研究成果 
(1) 植生変化にともなうバイオマスと土壌
炭素の変化 
① 苫小牧サイト 
下層植生は，倒壊前はオシダ属が優占した
が，倒壊後は 2010 年ごろまではエゾイチゴ
が，2011 年以降はオオアワダチソウが優占し
た。観測サイトの総地上部バイオマス（AGB）
は，森林撹乱によって約90 Mg ha-1から2.7 Mg 
ha-1へと減少し，その後，2010 年頃にかけて
下層植生 AGBが約 5.0 Mg ha-1まで回復した。
2010 年以降は高木 AGB が増加したものの，下
層植生 AGB が漸減したため，総 AGB の増加は
頭打ちとなった。2010 年頃から高木バイオマ
スが著しく増加した。個体の追跡調査の結果，
毎年全体の約 5％の個体が枯死するが，枯死
個体数以上の木本個体が翌年 0.5 m 以上に成
長したため，高木個体数は増加した。また，
枯死個体のバイオマスは高木バイオマス全
体の 2％以下であり，バイオマスの小さな個
体が多く枯死していたことがわかった。なお，
2014 年（攪乱後 10 年目）の時点で，シラカ
ンバ，ダケカンバが個体数の 50％，バイオマ
スの 75％を占め，平均樹高が 2.1 m に達した
が，胸高断面積密度は 1.12 m2 ha-1であり，
森林としては疎である。バイオマスの変化か
ら森林倒壊後の NPP を推定した結果，倒壊直
後の 2006～2007 年には 220 g C m-2 y-1, 2007

～2009 年には 137～138 g C m-2 y-1，オオア
ワダチソウが優占し高木バイオマスが増加
した 2011～2014 年には 168～172 g C m-2 y-1

となり，2010 年以降は，高木による NPP が総
NPP の 20～35％を占めた。今後，高木バイオ
マスの増加にともなってNPPも増加するもの
と予測される。総 NPP に対する地下部の寄与
は 2～4割と小さくなかったため，NPP の正確
な推定には，細根のターンオーバーなど地下
部の炭素動態の詳細な把握が必要である。 
森林撹乱は，土壌の炭素貯留量を減少させ
る。しかし，その炭素貯留の減少は，リター
供給減少によるものなのか，既にある土壌炭
素の減少によるものなのか，寄与の大きさに
ついては十分議論されていない。そこで，未
撹乱の落葉樹林（UL）と撹乱後 10 年経過し
たの天然更新地（シラカンバ林床:DB とオオ
アワダチソウ群落 DS）において，リター，ル
ートマット，土壌 A 層の総炭素（T-C）およ
び土壌 A 層の軽比重炭素（LF-C）を測定し，
撹乱後土壌の炭素含有量変化の要因を検討
した。リター供給量は ULで DB，DS より大き
い傾向となった。土壌の総炭素貯留量は UL，
DB，DS で有意な差はなかったが，ルートマッ
トの TCおよび LF-C は，ULで DB や DS を有意
に上回った。LFは植物リター由来の炭素と考
えられるため，撹乱によってリターや枯死根
を通じた炭素のインプットやルートマット
が減り，その結果土壌表層 LF-Cも減少する。
撹乱前の土壌炭素貯留量が UL サイトと同程
度と仮定すると，ルートマットと A層の LF-C
が撹乱による土壌炭素貯留量の変動へ大き
く寄与することが明らかになった。 
② 天塩サイト 
ササと表層土壌を剥ぎとった後に放置し
た天然更新プロット平均の樹木（シラカン
バ）の炭素貯留量は 8.41±2.39 t C ha-1で
あり，同様にササと表層土壌を剥ぎとった後
にカラマツを植林したプロットの炭素貯留
量（14.4 t C ha-1)に比べて少なかったもの
の，ササを筋状に刈り払い植林を行ったフラ
ックスサイトのカラマツ植林地の炭素貯留
量（3.2 t C ha-1）に比べて多かった。表層
土壌とササを剥ぎとることによって，施業時
に相当量の CO2が放出されることが懸念され
るが，森林造成を行う上では有用な方法であ
ることが明らかになった。 
 
(2) 土壌呼吸量 
苫小牧サイトでは，撹乱 2～4年後と 7 年
後以降, 全てのチャンバーの土壌 CO2フラッ
クスは, 地温の指数関数で近似できた。撹乱
3, 7, 11 年後の土壌呼吸量（微生物呼吸+根
呼吸）の年積算値(平均)は, 580, 790, 850 g 
C m-2となり, 増加傾向にあった。一方, 撹乱
7, 11 年後の根切り区の微生物呼吸の年積算
値(平均)は, それぞれ 740, 580 g C m-2 とな
った。土壌呼吸の増加傾向は, 地下部バイオ
マスの増加や, 落葉や枯死根による有機物
供給量の増加によると推察される。微生物呼



吸量は，撹乱 7年後は土壌呼吸量と同程度で
あったが，撹乱 11 年後は土壌呼吸量に比べ
有意に小さくなった(P < 0.05)。この傾向は, 
カナダの北方林撹乱直後（0 年以内）に両者
に有意差がないという報告と一致した
（Epron, 2009; Bond-Lamberty et al. 2004）。
同じ地点で測定し続けた土壌呼吸は，設置 3
年後以降, 減少傾向を示した。5 年間植物地
上部除去を続けたチャンバー内の地下部バ
イオマス（平均 48 g C m-2）は, チャンバー
外（平均 205 g C m-2）より有意に少なかった
（p < 0.01）。 したがって, 撹乱 9～10年後
の土壌呼吸量の減少は, チャンバー内の地
下部バイオマスの減少によると推察された。
木本の根系が十分に発達していないサイト
では, チャンバー設置から長時間経過した
場合, 地下部バイオマスが減少し土壌呼吸
量が過小評価されるため, 長期モニタリン
グの際留意する必要がある。 
天塩サイトでは，無雪期間における土壌呼
吸量の平均値は 5.9 µmol m−2 s−1であり，根
呼吸が 2/3 を占めていた。経年変動は小さい
（変動係数は 15％）ものの，経年変動や空間
変動は主に周辺の下層植生（ササ）バイオマ
ス量で説明することができた。 
 
(3) 細根動態 
直径が 2 ㎜以下の細根は機能性が高く，森
林生態系の地下部の炭素循環を支配する。細
根の動態（生産，枯死，分解）は根呼吸の変
動に深く関わっているが，両者の関係につい
ては野外実験に基づく知見が不足している。
そこで，森林生態系の炭素循環における地下
部の役割を理解するために，苫小牧サイトの
常緑針葉樹林と落葉樹林において，土壌呼吸
を根呼吸，落葉層の分解および微生物呼吸に
分離して評価するとともに，細根動態の環境
依存性および根呼吸との関係を明らかにし
た。 
隣接した落葉樹林と常緑針葉樹林で根切
り処理とリター処理を行い，積雪期を除いて
各月 1～2 回の頻度でチャンバー法により土
壌 CO2フラックスを測定し，土壌呼吸を分離
評価した。また，同一のプロットで表層土壌
の採取を行い，細根バイオマスを測定すると
ともに，連続コア法とイングロースコア法を
用いて細根動態（生産，枯死，分解）を定量
化した。まず，ルートリターバッグ法によっ
て根切りで生じた枯死根の分解を測定した
結果，分解速度が太根よりも細根で速いこと
などが分かった。得られた分解係数を用いて
2014 年 11 月からの年間分解量を推定したと
ころ，落葉樹林と常緑樹林でそれぞれ 136，
95 g C m-2 yr-1となり，この量を考慮しない
と根呼吸がかなり過小評価されることが確
認できた。土壌呼吸の各構成要素は 7月下旬
にピークを持つ明瞭な季節変化を示した。こ
れらの土壌 CO2フラックスは，地温とともに
指数関数的に上昇した（p < 0.05）。土壌水
分との間には有意な相関は認められなかっ

たため，地温の連続データを用いて 2014 年
11 月からの年間値を推定した。その結果，土
壌呼吸，根呼吸，微生物呼吸，落葉層の分解
の年間値は，落葉樹林でそれぞれ 1255，592，
452，211 g C m-2 yr-1，常緑樹林でそれぞれ
1139，386，642，111 g C m-2 yr-1であった。
各構成要素のサイト間差は有意ではなかっ
たが，土壌呼吸に対する根呼吸の寄与は落葉
樹林（47％）の方が常緑樹林（34％）よりも
大きかった。細根バイオマスは夏季に増加し
たが，季節変化は落葉樹林で顕著であった。
細根バイオマスの年平均値は，落葉樹林と常
緑樹林でそれぞれ 219，264 g C m-2であった。
細根成長は，地温および根呼吸との間で有意
な正の相関を示した。また，細根成長の年積
算値は，落葉樹林と常緑樹林でそれぞれ 184，
176 g C m-2であった。隣接した落葉樹林と常
緑樹林の中の同じプロットで，根呼吸と細根
動態を同時に測定した結果，両サイトともに，
細根成長は温度と正の関係を示し，森林の光
合成が活発となる夏季にピークを迎えるこ
とがわかった。また，細根成長と根呼吸の間
には強い正の関係が認められ，両者の対応関
係を示すことができた。 
 
(4) 生態系の CO2収支 
苫小牧サイトは，大規模撹乱によって CO2
シンク（NEE の年間値は-213 g C m-2 y-1; 
Hirata et al., 2007）から CO2ソースに変化
した。この変化は，主に生態系光合成（GPP）
の減少による。無積雪期の積算 NEE は徐々に
ゼロに近づいたが，2012 年以降はわずかに正
のままであった。このような経年変化は NPP
の変化と類似しており，下層植生の変化と撹
乱後に残置された粗大有機物の分解に依存
する考えられる（Yamanoi et al., 2015）。 
天塩サイトでは，若齢カラマツ林は攪乱後
7年目から年収支で CO2吸収源に回復し，2013
～2017 年にかけての平均で年間 1.8 Mg C ha-1 
yr-1の炭素を吸収していた。森林伐採によっ
て大気に正味放出された CO2量は，2010 年に
は 15.4 Mg C ha-1 にまで達したが，近年の
CO2吸収によって，2017 年末の時点で 11 Mg C 
ha-1（71％）の回収が終わり，残り 4.4 Mg C ha-1

で完了する。このままの吸収傾向が続く場合，
残り 2～3年で到達する可能性が高い。 
 
(5) ハイパースペクトル画像を利用した森
林の GPP 推定 
生態系全体が対象となるように LCTF 画像
の対象エリアを広範囲に設定した場合，光合
成パラメータと正規化スペクトル指数の決
定係数は，Amax，φともに NDSI[780,710]が最
大となり（それぞれ r2 = 0.68, 0.61），光合
成パラメータの推定式（Amax_sim = 85.6 
NDSI[780, 710] - 1.28, φsim = 0.132 
NDSI[780, 710] - 0.01）が得られた。レッ
ドエッジ波長（700～720 nm）における反射
率の増加割合はクロロフィル濃度と高い相
関があることが知られている。NDSI[780, 



710]にはこのレッドエッジ波長が含まれて
いるため，光合成パラメータと高い相関が得
られたと考えられる。推定した光合成パラメ
ータから計算したGPPとフラックス観測によ
って測定された GPP を比較した結果，ほぼ 1：
1の関係になり，LCTF カメラ画像によって得
られたNDSI[780, 710]を利用することにより
GPP を高い精度で推定できることが明らかに
なった。 
植物ごとの光合成能力のフェノロジーを
評価するために，カラマツ，カンバ，ササを
対象として選択し，植物ごとの NDSI[780, 
710]のフェノロジーを比較した。結果として，
展葉期（4～5 月），展葉後（6～7 月），落葉
期（9～10 月）に植物ごとのフェノロジーの
違いが確認できた。融雪後（4 月末～）と落
葉期（9～10 月）に常緑のササは他の植物よ
りも高い値を示したが，繁茂期（6～7月）に
は落葉広葉樹のカンバや落葉針葉樹のカラ
マツのほうが高い値を示す結果となった。 
 
(6) エネルギー収支および蒸発散の変化 
2004 年の台風による風倒害およびその後
の樹幹部の搬出により，カラマツ林の地上部
バイオマスは 97％減少したが，撹乱 2 年後
（2006 年）における無積雪期（4～11月の約
7 ヶ月間）における蒸発散（ET）および全天
日射量で標準化された潜熱フラックス
（LE/Rg）の積算値の減少は，24％に過ぎな
かった。この 24％の減少は，アルベドの上昇
による全天日射量の純放射量への分配
（Rn/Rg）の低下（17％）と，純放射量の潜
熱フラックスへの分配（lE/Rn）の低下（9％）
による。その後の草本と灌木を中心とした植
生の回復により，蒸発散は徐々に増加し，撹
乱後 6年でほぼ撹乱前（カラマツ林）のレベ
ルに回復した。 
 
(7) 熱収支モデル 
森林の撹乱による樹冠構造の変化は，森林
内の放射伝達，乱流輸送，地表面の熱収支な
どの微気象環境の変化をもたらし，物理環境
の変化という側面からも炭素動態に影響を
及ぼす。撹乱に伴う樹冠構造の変化が森林微
気象に及ぼす影響を定量的に再現するため，
群落多層キャノピーモデルにおける放射伝
達過程や乱流輸送過程のパラメタリゼーシ
ョンを高度化した。また，撹乱の程度による
地表面熱収支の変化を捉えるため，林床にお
ける積雪の再凍結や融解遅延が生じる夜間
に着目し，立木密度の異なる多数の森林にお
いて積雪上の気象要素を観測した。その結果，
積雪上の夜間気温は密林内の方が疎林内よ
り系統的に高く，撹乱程度の少ない森林の方
が高い保温効果を有することが示唆された。
熱収支モデルによる解析から，積雪表面に入
射する長波放射量が森林密度とともに増加
することが，保温効果に最も大きく寄与する
ことが明らかとなった。 
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