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Ⅰ　はじめに

　微気象的手法により得られた陸域生態系の CO2

と水蒸気フラックスの観測結果は，地球温暖化に

対する陸域生態系の役割の理解に大きく役立って

いる．時間的空間的な水蒸気・CO2フラックスの

変動を理解するために，世界中にフラックス観測

ネットワーク（FluxNet）が構築され，渦相関測

定システムが配置され，CO2交換フラックスが測

定されている．アジアでのフラックスネットワー

ク（Asiaflux）は 2000年に設立され，アジアモン
スーン気候下の様々な地表面，生態系におけるフ

ラックスの理解を目的にしている（Murayama et 

al., 2002; Saigusa et al., 2002; Baldocchi, 2003）．
　生態系炭素動態のデータは，地球変動問題を扱

う土壌 -植生 -大気輸送モデルや生物地球化学モ

デルによる地域的あるいはグローバルな動態総量

の推定や検証に用いられる（伊藤ほか , 2004）．
生態系生産量は，構成要素の環境変動に対する応

答を含んでいる．しかし，渦相関測定により測定

された正味の生態系 CO2交換量（NEE）から総

生態系 CO2交換量（GPP）を求めるためには，

生態系呼吸量を算出する必要があり，様々な生態

系における生態系呼吸量の推定が生態系フラック

スの鍵となる．

　陸域生態系の中で，C3植物と C4植物が混生
する草原生態系は，光合成回路が異なる植物が混

在する．一般に，C3植物は C4植物に比べ最適温
度が低温域にあり，光合成の際に蒸散で消費する

水が多いという生理的特性を持つ．C3/C4植物混
生草原生態系では，C3植物は春に活発に CO2を

吸収して成長し，夏以降は C4植物の方がより多
く CO2を吸収して成長する．このため，春には

C3植物のバイオマス量が大きく，夏以降は C4植
物のバイオマス量が大きくなる．このような，

C3/C4植物が混生する草原生態系における，生理
生態学的特性の季節変化が炭素循環プロセスにど

のような影響を与えるか注目されている．

　C3と C4植物は，光合成回路の違いに由来し
て同位体分別過程が違うことから，近年，大気
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の同位体指標を用いて生態系炭素循環プロセス

を詳細に解明する方法が進んでいる（Ito, 2002; 

Lai et al., 2003）．同位体指標を用いて地球規模
の炭素のソース／シンクならびに生態系フラッ

クスの推定では，大気サンプルの CO2濃度と大

気 CO2の炭素安定同位体比（δ
13C）から得られ

る Keeling Plotを用いて炭素同位体の生態系呼

吸項を決定している．光合成回路の異なる C3植
物 C4植物は，同位体分別の経路も異なるため，
植物体の炭素安定同位体比も異なる．大気サンプ

ルも，これら異なる炭素安定同位体比を反映する

と考えられるが，C3/C4植物の同位体分別に関し
て生態系レベルについての議論をしている例は少

ない（Buchmann and Ehleringer, 1998; Mo et al., 

2004）．
　本研究は，2002年の生長期間の渦相関フラッ
クス測定結果から生態系呼吸量の評価を行い，

大気 CO2のδ
13Cを用いて C3/C4草原生態系にお

ける炭素フラックス中の C3植物と C4植物の寄
与度を算出した．2つの手法により，光合成と呼
吸の同位体分別過程を明らかにし，観測期間の

C3/C4植物起源の生態系呼吸量の季節変化を解明
することを目的とした．

Ⅱ　手法

1．観測地点

　観測は筑波大学陸域環境研究センター（TERC）

の実験草原（北緯 36°06', 東経 140°06'） で 2002
年 5 月から 10 月にかけて行われた．草原は直
径 160 mの円形で，C3と C4種により構成され
ている．1993年から毎年生育期に測定されてい
る．その結果，春から初夏にはキク科のセイタ

カアワダチソウ（Solidago altissima）を中心と

した C3植物が優占し，夏から秋にはイネ科のス
スキ（Miscanthus sinensis）やチガヤ（Imperata 

cyl indrica）などの C4 植物が優占することが
報告されている（Saigusa et al., 1998；Li et al., 

2004）．草は 1月に完全に刈り取られた．草原の
状態を維持し，遷移の進行を防ぐため，刈り取り

を行っている．本草原サイトでは初夏に優占種が

C3植物主体から C4植物主体へ移行することが，
地上部バイオマスの調査から明らかになっている

（莫ほか , 2003）．

2．渦相関法による生態系フラックス測定

　2002年の 4月から 10月の間，渦相関法を用い
て NEEを測定した．主風向に対し吹走距離が長

くなるように，気象観測塔中央から SSWの方向

に 60 mの地点で連続的に測定した．高度 2.0 m

に設置した三次元超音波風速計（DAT600, Kaijo, 

Japan）と赤外線ガス分析計（E009B, Advanet, 

Okayama, Japan）で，風速ベクトル，温度，

水蒸気密度，CO2濃度の変動を測定した．気温

プローブ（HMP45C, Vaisala, Finland）を高度

2.0 m に設置し，気温を測定した．これらデー

タは 10 Hzで，データロガー（CR23X, Campbell 

Scientific, Logan, USA）に 30分の共分散を記録
した．フラックスは密度変動を考慮して（Webb 

et al., 1980）計算された．
　渦相関法による測定において，安定条件では

NEE測定に様々な問題が生じる．弱乱流状態で

は，NEEの値が過小評価される（Goulden et al., 

1996）．弱乱流時のフラックスデータの影響を最
小化するため，近年の研究では摩擦速度（u*）が

一定値以上のデータに制限して解析を行ってい

る．u*の閾値を決定してフラックスデータの制

限を行うために，夜間 NEE（夜間生態系呼吸量）

と u*の関係を調べた．u*が 0.10 m/s以下の時，

夜間 NEEは減少傾向にあった．そのため，0.10 

m/sを閾値として結果の解析を行った．

　主風向（SSW）に対しては十分なサンプリン

グエリア（フェッチ）を確保しているが，他の

方向からの強風にはフラックスソースエリアの混

在が考えられる．安定条件や群落高さが低い時，

草原からのフラックスソースエリアを一定以上
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（一般的な閾値として 80％以上）確保できない可
能性がある．そのため Schuepp et al.（1990）の
2次元の拡散式と，Lloyd（1995）と Hsieh et al.

（2000）の安定条件の式を用いて，フラックスソー
スエリアのチェックを行った．メンテナンス，停

電中のデータは削除した．また降雨時のデータは

フラックス計算のノイズが多いため削除した．

3．炭素安定同位体比測定

　炭素安定同位体比測定用大気サンプルは，2002
年 5月 25日，7月 12日，8月 9日および 10月
25日の夜間に採取した．測定時刻は，20:00，0:00
および 4:00を基本に，風速・風向や降雨等の気
象条件を勘案して決定した．サンプリングを行っ

た時間帯に降雨は無かった．サンプル大気は圃

場中央の気象観測タワーから北北西に 60 mの位

置にある観測ポールの 4高度（0.5 m，1.0 m，

2.0 mおよび 3.5 m）に設けた採気口からデコロ

ンチューブ（Dekoron Type 1300, Furon Co. Ltd., 

USA）を通しダイアフラムポンプで 0.5 L/minの

流量で容積 1 Lのガラス製フラスコに採集した．
　フラスコにサンプリングした空気の CO2濃度

の測定には，産業技術総合研究所大気評価研究

室にある赤外線ガス分析計（MLT3, EMERSON, 

USA）を用いた．CO2濃度の高精度測定のため，

4種類（350, 370, 400および 450 ppm）の標準ガス

を用意し順次分析計に導入した．

　CO2ガス精製ラインでトラップされた精製試料

は，質量分析計（Delta-S, Finnigan Mat）により

炭素安定同位体比を測定した．サンプル測定回数

10 ～ 20回ごとに CO2標準ガスを精製した試験試

料を分析した．

4．安定同位体比による寄与率の算出方法

　サンプルの CO2濃度と炭素安定同位体比から，

キーリングプロットを作成し，生態系の呼吸量の

同位体組成を推定することができる（Bowling et 

al., 2002; Pataki et al., 2003a, 2003b）．

　C3植物での同位体分別は，大気から葉緑体まで
の拡散による生物物理的な分別と，二酸化炭素を

固定する酵素による生物化学的な分別という複数

のステップで起こる．一方，C4植物は初期カルボ
キシ酵素が異なるため，安定同位体組成は C3植
物と異なる．このため光合成産物により構成され

る植物体の同位体比は，同位体起源を表す．すな

わち，炭素同位体比には，複雑な回路に含まれる

反応産物のトレーサーとしての役目がある．

　光合成過程においては同位体分別が起こるが，

呼吸過程では同位体分別が起こらない．そのた

め，植物体呼吸により生じる CO2の同位体比は，

植物体の同位体比と同じである，といえる．

　測定された大気サンプルより得られた CO2濃度

の逆数を X軸に，大気炭素安定同位体比（δ13C）

をY軸にとった．生態系呼吸の C3/C4寄与率は，
C3，C4 植物体の炭素安定同位体組成（δ13C 3

とδ13C4）と，回帰直線（キーリングプロット）

の切片（δ13CM）の値から，次の式により計算し

た（Still et al., 2003）．

　　 　　　　　　　（1）

式（1）を用いて生態系呼吸の C3/C4寄与率を計
算するには，δ13CMとともに，光合成タイプご

との最終成分としての植物体の同位体組成デー

タ（δ13C3とδ
13C4）が必要である．δ

13C3とδ
13C4

は，これまでの研究事例に述べられている代表的

C3，C4植物から集めた葉の同位体組成から推定
する．C3植物のδ13C値は－ 22から－ 31‰程度
の値となり，C4植物では － 10から－ 16‰程度
の値となる（米山 , 1988）． 濱田・田中（2003）は，
圃場の代表的 C4植物であるススキ草原の優占す
る土壌中 CO2を測定した結果，δ

13C値は－ 13‰
との結果を示しており，本研究では C3 植物の   

δ13C値を－ 27‰，C4植物のδ13C値を－ 13‰と
仮定して計算した．



－ 24 － － 25 －

Ⅲ　結果と考察

1. フラックスデータの補間

　生態系呼吸量測定において，u*の閾値，フッ

トプリントの不足により生じた空白部分のデータ

はGap-filling法により補間された．本研究では，

データ削除量が大きく，Gap-fillingの手法次第

で生態系呼吸量の評価が大きく変わる可能性があ

る．そこで，Gap-fillingの方法に，期間の日変化

平均値 （MDV法），lookup表（lookup法），非直

線回帰による近似（Regression法）を用いて比較

を行った．これらの方法は入手しうる平均フラッ

クスもしくは気象パラメーターによって推定され

る値である．

　MDV法は，ある期間の 30分ごとの平均値で
空白データを置換する方法である．本研究では

データセットは 15日を 1セットとして計算した．
これは，データサイズが大きすぎても小さすぎて

も平均化の際に誤差が生じるためである（Falge 

et al., 2001）．Lookup法は，環境条件を基本と

した lookup表で空白部分のデータを置換する方

法である．lookup表は，気温は 5 ℃ から 40 ℃

まで 2.5 ℃間隔で 12気温クラスに分けられた．
回帰法は NEEと気象要素の関係から推定される

（Ruimy et al., 1995）．生態系呼吸量（RE）は，

次式の通り温度に対する関数で示される．

　　 　　　　　　　　　　（2）

A，Bは定数である．回帰式は年毎に作成した．

（2）式により算出された REで，生態系呼吸量測

定の空白部分のデータを補完した．

　MDV法，lookup法， Regression法を用いた

Gapfillingにより算出された NEEの年間合計値

を比較した（第 1表）．MDV 法による計算では，

他の方法に比べ生態系呼吸量が 10％以上過大評
価された．本研究では降雨時に変動が大きくな

るためデータの削除が必要な open pass型の CO2 

/H2O変動計を用いた．lookup 法と Regression 

法では，降雨時には日射量の少ない場合の NEE

値が補間される一方，MDV 法では好天時のデー

タ平均値が反映された値が補間される．その

結果 MDV 法では NEE が過大評価されたと考

えられる．lookup法と Regression法を用いた

NEEの差は 5％以内だった．本研究では，以後
Regression 法を用いた NEE値を用いて解析を

行った．

2．生態系呼吸量の変化

　他のサイトとの生態系呼吸量を比較した（第 2
表）．生態系呼吸量は他のサイトと比較して大き

く，日平均の最大値は 9.6 gCm－2（2003年 8月上
旬）だった（第 1図）．これは，アメリカのサウ
スプレーンズの研究例の約 3 gCm －2（Sims and 

Bradford, 2001）や，中国のチンハイ－チベット
高原の約 2 gCm－2（Kato et al., 2004）など他の草
原と比較し，著しく大きな値だった．他のサイト

と比較して群落成長が大きいことが原因と考えら

第 1図　日平均夜間生態系呼吸量の季節変化

Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Total

Nighttime NEE (gCm－2)

MDV法 65 67 83 150 194 205 119 883

LookUp法 51 62 90 151 186 152 55 747

Regression法 58 70 96 162 185 142 84 798

第 1表　Gap-filling手法による夜間生態系呼吸量
推定値の違い



－ 24 － － 25 －

れる．測定期間内における夜間生態系呼吸量合計

は，798 gCm－2だった．

3．土壌・植物体の生態系呼吸への寄与率

　地上部バイオマスの増加にしたがい，地下部バ

イオマスも成長する．ここでは単純化のため，地

上部バイオマスは，地下部バイオマスに比例し，

生長期間の土壌・植物体呼吸の割合は一定と仮定

して，地上部・地下部をあわせた C3植物と C4
植物の生態系呼吸量への相対的寄与率を計算し

た．

1）土壌 C3/C4植物の生態系呼吸寄与率
　下田ほか（2003）の方法により，C3/C4 の寄
与率を生態系呼吸に由来する炭素安定同位体比

（δ13CR）を用いて算出した．5月 25日はバイオ
マスの C3/C4比にくらべ，δ13CRへの C3寄与率
が高く，7月 12日，8月 9日，10月 25日は C4
寄与率が高かった．土壌への枯葉の供給が影響し

ていると考えられる．

　7 月 12 日，8 月 9 日，10 月 25 日のバイオマ
スに占める C3植物率と大気への C3植物寄与率
の関係は，直線的な相関があった（第 2図）．回
帰直線の切片では，C3植物バイオマスが 0％で
あり，C3植物バイオマスによる大気への CO2フ

ラックス寄与も 0％と考えられる．このため，回
帰直線の切片 3.7は土壌の C3植物の寄与と考え
られる．また C3植物バイオマスが 100％の場合
の大気への土壌・植物体合計の C3植物の寄与率
は 77.7％であり，22.3％は土壌の C4植物の寄与

と考えられる．土壌の寄与は，C3植物と C4植物
をあわせて 26.0％となった．
2）植物体 C3/C4植物の生態系呼吸寄与率
　土壌の寄与率計算の結果より，植物体の生態系

呼吸への寄与率は 74.0％となった．植物体に占め
る C3/C4の寄与率は，バイオマスに占める C3植
物率と大気への C3植物寄与率の回帰直線と，土
壌の C3/C4寄与率計算の結果より計算された．
生態系全体に占める，植物体の C3植物の寄与は
7月 12日で 58.7％，8月 9日で 36.6％，C4植物
の寄与は 7月 12日で 18.2％，8月 9日で 40.3％
と著しく変化した．

観測サイト名 草原の種類 最大LAI

チンハイ－チベット高原
(Kato et al. 2004)

alpine meadow 3.8

サウスプレーンズ
(Sims and Bradford 2001)

tallgrass prairie 2.9

筑波大学草原 C3/C4 grassland 5.6

第 2表　草原の種類と最大 LAI

第 2図　バイオマスに占める C3植物率と大気へ
の C3植物寄与率の関係

第 3図　C3植物および C4植物の植物体呼吸量と
土壌呼吸量の季節変化
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3）植物体・土壌 C3/C4植物の生態系呼吸量
　観測期間内の生態系呼吸量は，C3 植物体で
312 gCm －2，C4植物体で 281 gCm －2，C3土壌で
29 gCm －2，C4土壌で 176 gCm －2となった（第 3
表）．C3植物体は 7月（65 gCm－2），C4植物体は
8月（81 gCm －2）に最大となった．土壌は C3土
壌，C4土壌ともに 8月に最大（それぞれ 7 gCm－2

および 42 gCm－2）となった．

Ⅳ　考察

　李ほか（2002）によれば，陸域環境研究セン
ター圃場の C3植物群落の面積率は全体の 33.6％
であった．C3/C4植物により形成された土壌から
の土壌呼吸速度も同様の割合であることが予想さ

れるが，土壌深部の炭素同位体は C3由来である
（濱田・田中 , 2003）ことを考えると，土壌呼吸
における C3植物の寄与率は面積比より大きくな
るのが妥当である．

　しかし，植生調査により得られたバイオマス

に占める C3植物率と，大気 CO2フラックスへの

C3植物寄与率の計算結果は大きく異なった．C3
土壌の寄与率は 3.7％と非常に小さい一方，C4土
壌の寄与率は 7倍以上となった．今後，土壌の炭
素安定同位体データを使った手法等により，詳細

を明らかにする必要がある．

　同位体手法を用いて植物体と土壌呼吸の季節変

化を定量的に評価するには，植物体の活動のフェ

ノロジーによる変化を反映したモデルを開発す

る必要がある．同位体手法からは，Pataki et al.

（2003b）が，δ13Cとδ18Oの値を組み合わせるこ

とにより，多起源のフラックス特性を明らかにす

ることを試みており，測定技術や計算方法の更な

る検討も必要と考えられる．

Ⅴ　まとめ

　本研究では，炭素同位体によるキーリングプ

ロットを用いて生態系呼吸における C3/C4寄与
率を求め，さらに土壌・植物体それぞれの生態系

呼吸量の計算を行った．

　本研究では，多くの仮定の上ではあるが，C3
植物と C4植物が混生する草原生態系において，
優占種の移行にともなう生態系ガス交換のソース

となるδ13C値（δ13CR）の変化を明らかにした．

ただし，結果は妥当とは言い難い．植物体地上

部・地下部と C3/C4項の分離のためには，土壌の
δ13C値を含めて，CO2フラックスの

13Cソースの

推定を行う必要がある．
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