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１.	 はじめに	 

	 地域や地球規模での環境変動とその生態系への影響が強く懸念されている現在では，生態

系機能と生物多様性の相互関係を気候変動や人間活動に対する脆弱性とともに解明すること

が必要とされている。植生の光合成生産力は大気中の二酸化炭素の吸収力を表すだけでなく

（Bonan 2008），従属栄養生物を含む生態系の一次生産の基盤的要素である。植生の一次生産

力に関する生態学的なメカニズムならびにその気象環境との詳細な関係は，生態学的な植物

調査や生理生態学的観測，および微気象学的な手法による二酸化炭素フラックスの観測によ

り明らかにされてきた。しかしこれらの研究は研究者がアクセス可能な場所に限られること

がある。気候変動が生態系にもたらす影響は地理的な場所により異なることが予想されるの

に加えて，気象と生態系の関係は幅広い時間スケールで見られる。したがって陸上生態系の

構造（樹種組成や葉群形態）や機能（光合成・呼吸）の現状解明と将来変動予測を進めるた

めには，詳細なメカニズムの解明を得意とする生理生態学的研究と，局地から全球の陸域観

測を担う衛星リモートセンシングを有機的に結合することにより，「広域性と詳細性」を兼ね

備えた新たな生態系観測・機能解析手法が必要となる。 
	 筆者らはこれまでに植物生理生態学的なアプローチと近接・衛星リモートセンシングの融

合アプローチ『衛星生態学』により，岐阜県高山市の冷温帯落葉広葉樹林（「高山 TKYサイ
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ト」）ならびに常緑針葉樹林（「高山 TKCサイト」）において，森林林冠の光合成生産力のリ
モートセンシング観測技術の開発と検証に取り組んできた。本稿では，森林を構成する樹木

個葉の光合成特性のフェノロジーが森林全体の光合成生産力の季節性や年変動にもたらす影

響，および，個葉から森林葉群に至る光合成特性と分光学的特性の対応関係に基づいた森林

から地域スケールでの光合成生産力の衛星観測などの研究例について紹介しながら，植物生

理生態学と衛星観測の融合の可能性について考えてみる。 
 

２.	 森林生態系の炭素循環における植物生理生態学的プロセス	 

	 地球の陸地面積の約 31％は森林が覆い，約 40％は草原が覆うと言われている（FAO 2010）。

一方バイオマスに換算してみると，森林が有するバイオマスは地球全体の約 45％を占めるに

至る。日本では国土の約 68％が森林に覆われており，その生態系機能とサービスの持続性が

注目されている。一方で，地域から地球規模での気候変動が生態系・生物多様性に異変をも

たらすことが懸念されている（IPCC 2007；GEO 2008）。 

	 森林生態系の炭素シーケストレーション機能は森林を構成する生物の環境応答ならびに資

源利用によって特徴付けられる。森林生態系の炭素循環および炭素収支は，植物の光合成と

呼吸，バイオマス成長，一次生産物の生態系内での代謝（従属栄養生物による利用）によっ

て表すことができ（図１），「炭素循環のコンパートメントモデル」と呼ばれる（大塚 2009）。

森林生態系の炭素シーケストレーション能は樹木による光合成とバイオマス成長（一次生産）

の大きさと土壌での有機物蓄積量に依存するとも言えるだろう。 

	 生態系の炭素循環機構の解明は，生態系の炭素固定能力の評価という環境科学的な課題に

加えて，生物と環境の相互作用系としての生態系の理解という面でも重要である。特に炭素

の生態系内での動きは生物活動やエネルギー流と密接に関わっており（Chapin et al. 2000），

生態系生態学が炭素循環を中心として発展したきた理由でもある（鞠子・小泉 2005）。 

 

 

植物科学最前線3（2012）

BSJ-Review 3



H. Muraoka et al. - 3 
 

図１	 森林生態系の炭素循環・収支のコンパートメントモデル。コンパートメントモデルは，

炭素の流れ（フロー）と蓄積（プール）で表される。図中の矢印は炭素のフローを示す。森

林生態系では炭素のプールは植物バイオマスと土壌有機物が主である。 
 
	 岐阜県高山市郊外の標高約 1400mの冷温帯落葉広葉樹林ならびに標高約 800mの常緑針葉

樹林では，生態系の炭素循環・収支機構に関する生態学的研究と微気象学的研究が進められ

ている。落葉広葉樹林研究サイトはミズナラ（Quercus crispula Blume）やダケカンバ（Betula 

ermanii Cham.）が優占する約 60年生の森林であり，1994年から微気象学的手法により大気

と森林の間の二酸化炭素フラックスが継続的に観測され（Saigusa et al. 2005），また，1998年

からは生態学的調査により樹木バイオマス蓄積量の変動が明らかにされている（Ohtsuka et al. 

2009，大塚 2012）。2004年には近隣の常緑針葉樹林でも観測が始まり，CO2フラックスが明

らかにされている（Saitoh et al. 2010）。これらの研究サイトは総じて「高山サイト」と呼ばれ，

陸上生態系の二酸化炭素フラックス観測ネットワーク（AsiaFlux，http://asiaflux.net/）や長期

生態学研究ネットワーク（JaLTER，http://www.jalter.org/）の拠点として国内外の生態系機能

研究の発展に貢献している（http://sateco-archive.green.gifu-u.ac.jp/Newhtml/takayama_portal/）。 

	 落葉広葉樹林における観測結果を統合的に分析すると，生態系純生産量や木部バイオマス

の一次生産量には顕著な経年変動あること，しかし葉群バイオマスには明瞭な経年変動がな

いという特徴が見いだされている（Ohtsuka et al. 2009）。言い換えれば，この森林では葉量が

毎年ほぼ一定なのに対して，樹木バイオマス蓄積量は年によって変動しているということに

なる。これは年によって光合成生産量が経年変化していることを示唆しており，その背景と

して，①葉群のフェノロジーが年により変動すること，②気象条件の影響を受けて光合成活

性が年によって異なること，③台風により林冠が撹乱を受けることが考えられる。これら①

と②の仮説を検証するために，筆者らが 2003年に始めた主要林冠木の個葉光合成能ならびに

林冠葉面積の測定結果を生態系炭素収支モデルで解析したところ，個葉光合成および林冠葉

面積のフェノロジーの経年変動（展葉開始，成熟，紅葉のタイミング），ならびに夏期の気象

条件の変動が，落葉広葉樹林全体の光合成生産量に影響をもたらすことが明らかとなった（図

２：Muraoka et al. 2010；Ito et al. 2006；Ito 2010，ほかにWilson et al. 2001）。 
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図２	 個葉の光合成能と林冠の葉量の季節性が林冠の光合成速度にもたらす影響。 

 
	 これらの知見は，森林生態系の炭素循環・収支機構の生態学的，微気象学的理解と気候変

動影響の予測において，次のさらなる研究の必要性を示唆している。すなわち，（１）林冠木

個葉の形態的構造（葉面積，葉群バイオマス）と生理的機能（光合成，呼吸）のフェノロジ

ーの生理生態学的理解と予測モデルの検討，（２）森林葉群の構造と機能の長期・広域的観測

を実現する観測技術の開発ならびにそれらの生理生態学的検証である。このうち（１）に関

して，樹木葉では冬期からの有効積算気温と低温刺激が芽の休眠打破と開葉を制御すること

がわかり始めており（Polger and Primack 2011），将来の気候変動が樹木フェノロジー，さら

には生態系の炭素吸収能にもたらす影響を予測するためには，野外における長期観測（Menzel 

et al. 2006；Muraoka et al. 2010）や温暖化模擬実験（Nakamura et al. 2010）などを含めた多様

な研究アプローチによる解明が必要とされる（Cleland et al. 2007）。  

	 他方，（２）については地球観測衛星に搭載された分光学的センサーによるリモートセンシ

ングが有効である（Running et al. 2004；Churkina et al. 2005；Nagai et al. 2010b）。筆者らは「高

山サイト」での統合的観測とモデル解析を通じて，衛星リモートセンシングによる生態系構

造・機能観測の高度化を目指してきた（「衛星生態学」，Muraoka and Koizumi 2009）。「衛星生

態学」アプローチ研究では中部山岳地帯の一部の流域圏生態系の炭素収支推定のために，森

林や農耕地の葉面積指数の衛星観測，森林バイオマス調査，ならびに生態系の炭素収支モデ

リングを進めてきたが，本稿では特に林冠光合成生産力のリモートセンシングについて次項

に解説を試みる。 
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３.	 リモートセンシングによる森林生態系研究	 

	 森林には大気二酸化炭素濃度の調節機能が期待される一方で，森林を構成する樹木の光合

成や呼吸，それらのフェノロジーは，気象環境の影響を強く受けやすいとも考えられる。し

たがって森林生態系の生態学的構造と機能に着目した長期・広域的研究は環境科学の主要課

題の一つであり続け，その発展には植物生理生態学的視点を中心とした時空間スケール縦断

的な取り組みが必要とされている。衛星リモートセンシングによる陸上生態系の観測研究は

特に炭素収支の推定や生態系の地理的分布の変化の検出に多用されている。しかし生態系の

遷移や自然撹乱による動態，また，気候変動が生態系の構造・機能にもたらす影響を生態学

的な基準で観測・推定できるようにするためには，衛星観測によって得られる分光学的情報

の解釈に生理生態学的な視点を導入するべきである。すなわち個葉～樹冠～林冠というよう

に生態学的スケールを通じた統合的な基礎研究が不可欠である（図３）。なお分光特性の計測

原理については中路（2009）に詳しい。 

 

図３	 森林生態系の生理生態学的構造・機能と分光特性の対応関係。生理生態的特性につい

ては各生態学的スケールで考慮すべき生態学的要素について記し，分光特性については利用

可能な観測手法を記した。 

 

３‐１	 個葉の光合成能と分光特性	 

	 ヒトは樹木の葉の季節的な変化を，色の変化で見ることができる。葉の色の変化は，形態

的構造と葉内に含まれる色素（クロロフィルやアントシアニン）の組成と量に応じて葉の分

光特性（反射，吸収スペクトルパターン）が変化することによって生じる（Sims and Gamon 

2002）。図４にミズナラの陽葉の概観と光合成能，分光特性の季節変化を示した。展葉開始直

後（5月）の葉は成熟期（7月）の葉に比べて，クロロフィルが少ないために光合成能が著し

く低く，また，光合成有効波長域（400～700 nm）のうち特に赤色光の吸収率が低く，反射率
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が高い。葉の老化に伴い光合成能は低下し，赤色光の吸収率の低下と反射率の上昇が認めら

れる。展葉途中の葉では近赤外光の反射率が低く，葉が成熟すると高くなることも特徴的で

ある。 

 

図４	 ミズナラ陽葉の概観（a），光合成能（b），吸収と反射スペクトル（c，d）の季節変化。

測定は冷温帯落葉広葉樹林の林冠木の頂上の葉について行った。（村岡ら，未発表） 

	  

	 衛星リモートセンシングによって観測される森林のスペクトル情報は，個葉レベルでの形

態・生理・分光特性，および葉の空間的配置と密度により特徴づけられる葉群構造の相互作

用によって生じる林冠内での放射伝達の結果として計測される（図５）。すなわち林冠の光合

成生産力を規定する構造（葉群バイオマス）と機能（光合成）のリモートセンシングには，

個葉の生理・分光特性（Sims and 

Gamon 2002 ） と 葉 群 構 造

（Kobayashi et al. 2007）を考慮し

たデータ解釈と手法検証が必要

とされる。この点で，植物解剖

生理学や生理生態学の視点がと

ても重要であり，（Verhoef	 1984）

の葉群構造（葉の鉛直分布，角

度分布）を考慮した放射伝達理

論との融合により（西田・村岡 

2006），林冠の生理生態学的状態

のリモートセンシングの高度化

が期待される。 図５	 個葉と林冠スケールの光合成と分光特性の関係 
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３‐２	 林冠のフェノロジーと反射スペクトル	 

	 衛星リモートセンシングによる森林観測データの解析や解釈は，地上での林冠反射スペク

トルと生理生態学的状態の対応関係の十分な検証を必要とする。これを衛星リモートセンシ

ングの「地上検証」と呼ぶ。植生の葉群バイオマスやフェノロジー，分光特性のリモートセ

ンシングの地上検証に資する長期観測データを蓄積することを目的として，2003 年に

"Phenological Eyes Network (PEN，http://www.pheno-eye.org/）"が発足された（土田ら 2005；

Nishida 2007）。たとえば高山サイトでは図６に示すように林冠観測タワーの頂上に全天候型

分光放射計（MS-700，英弘精機株式会社）と魚眼レンズ付きデジタルカメラ（CoolPix4500，

FC-E8，ニコン）を設置して，前者により全天からの入射スペクトルと林冠からの反射スペ

クトルを測り，後者により林冠の写真撮影を継続している。またこのタワーでは個葉の生理

生態学的特性（葉面積，クロロフィル含量，光合成と呼吸速度）の観測も実施している。こ

れらの観測データを季節や年を通じて比較することにより，林冠の反射スペクトルや写真の

RGB情報から生理生態学的状態を推定する手法を開発・検証できる（Nagai et al. 2010a，2011）。 

 
図６	 落葉広葉樹林の直上に設置した分光放射計で計測した林冠の反射スペクトル（左）と

同位置から撮影した林冠写真（右，数字は通年日）。Muraoka and Koizumi（2009）より改変。 

 
	 森林生態系機能の時間的動態や気候変動への応答を検出・解明するためには，多角的な観

測を長期的に継続し，安定的な評価指標を得ることが重要である。衛星リモートセンシング

による植生観測では，反射スペクトル情報から算出される「植生指標（vegetation index）」が

用いられる（中路 2009）。葉群の季節性のモニタリングには NDVI（Normalized Difference 

Vegetation Index；Tucker 1979）や EVI（Enhanced Vegetation Index；Huete et al. 2002），GRVI

（Green-Red Vegetation Index；Tucker 1979；Motohka et al. 2010）がよく用いられる。 

 NDVI = (RNIR - RRed) / (RNIR + RRed) 
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 EVI = G×(RNIR - RRed) / (RNIR + C1×RRed + C2×RBlue + L) 

 GRVI = (RGreen - RRed) / (RGreen + RRed) 

ここで Rは各スペクトルの反射率，G，C1，C2，Lは定数であり本研究ではそれぞれ 2.5，6，

7.5，1である（Huete et al. 2002）。NDVIは緑葉が赤色光をよく吸収するが近赤外光を反射す

ることを利用した指標であり，一般的には緑葉の量に比例して値が大きくなる。しかし一定

の葉量を超えると NDVI値は飽和してしまうため，新たに EVIが開発された。GRVI は葉群

の緑葉の量（緑色の濃さ）そのものに反応しやすい指標である。 

	 これらの植生指標により葉群フェノロジーの詳細な変動を計測するためには，十分な地上

検証を必要とする（Motohka et al. 2010；Nagai et al. 2010a）。図７には落葉広葉樹林林冠の GRVI

の季節変化の 6 年分の観測データを示した。GRVI は積雪期には 0 を示すが融雪後に 0 以下

に低下し，林冠の開葉と同時に上昇を始める。6 月の展葉完了期に最大値に達した後には緩

やかに低下し，紅葉・落葉により再び 0 程度の値を示す。GRVI は特に展葉期と落葉期の林

冠の変化に敏感に反応する指標であり，展葉・落葉の経年変動を観測するのに適している。 

 
図７	 植生指標の一つである GRVIによって見た林冠フェノロジーとその経年変動。 

 
３‐３	 森林の光合成生産力のリモートセンシングと広域評価	 

	 上述のように林冠スケールでの反射スペクトルが葉群のフェノロジーをよく表すことから，

衛星リモートセンシングによる植生指標を生態系レベルの光合成速度（総光合成速度：Gross 

Primary Production，GPP）の指標として利用するための研究が米国を中心に進められてきた

（Turner et al. 2003，2006；Xiao et al. 2004；Sims et al. 2006b）。GPPは渦相関法による CO2フ

ラックス観測値により［GPP = NEP + Reco］として求められる（NEP：Net Ecosystem Production，

生態系純生産量；Reco：Ecosystem Respiration，生態系呼吸量。渦相関法については AsiaFlux

運営委員会編（2003）や斎藤（2009）を参照されたい）。これらの研究では，比較的時間分解

能の高い衛星データ（Terra衛星や Aqua衛星に搭載の MODIS：Moderate Resolution Imaging 
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Spectroradiometer）が用いられており，大まかには陸上生態系の総光合成速度の季節性や空間

分布を推定することが可能になっている。しかし MODIS の空間解像度はデータの種類によ

り 250～1000m であり，天候さえよければ毎日のデータが得られるが，光学リモートセンシ

ングは雲の影響を受けるため，数日から週単位での欠測期間が生じる。このような観測範囲・

頻度の隔たり（スケールギャップ）や，数日から 1週間程度の短期間で起こる生態学的変動

を検知しきれないという技術的な問題があり，特に東アジアのように雲で覆われることが多

く複雑地形に成立している植生を対象とした観測のためには，慎重な地上検証が必要とされ

る（Muraoka and Koizumi 2009；Muraoka et al. 2010；Nagai et al. 2010b，2011）。 

	 図８は高山サイトの落葉広葉樹林（TKY）と常緑針葉樹林（TKC）における葉群密度（PAI：

Plant Area Index，森林土地面積あたりの群落地上部の積算面積）と光合成生産力（GPPday：

日積算光合成速度，GPPmax：日最大光合成速度），GRVI の季節変化を示す。衛星リモート

センシングによる森林生態系の光合成生産力のモニタリングでは，葉面積指数に着目される

ことが多いが，常緑針葉樹林のように葉群バイオマスの季節性が乏しい森林では葉面積指数

は光合成生産力の季節性を表す指標にならない。また日積算光合成量は微気象条件の短期的

な変動の影響を含むため，植生指標による推定精度は高くない。むしろ，晴天日の総光合成

速度の最大値（日最大光合成速度）は葉群の潜在的な光合成能力に近いため，GRVI のよう

な植生指標により推定しやすい可能性がある。 
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図８	 落葉広葉樹林（左）と常緑針葉樹林（右）の葉量（PAI = Plant Area Index），光合成生

産力（GPPday：日積算光合成量，GPPmax：日最大光合成速度）と植生指標 GRVIの季節変

化。PAIは林冠の光合成有効放射の透過率から求め，GPPdayと GPPmaxは渦相関法による

CO2フラックス測定値から求めた。 

 

	 このように森林研究サイトでの渦相関法または生態系炭素収支モデルによる総光合成速度

とタワー上での分光放射計観測データを用いた詳細な検討は，日本では落葉針葉樹林（Nakaji 

et al. 2007；Ide et al. 2010）や常緑針葉樹林（Nagai et al. 2012；Saitoh et al. 2012），落葉広葉樹

林（Muraoka et al. 未発表）で行われている。 

	 図９は筆者らが落葉広葉樹林（TKYサイト）の林冠光合成速度を生態系炭素収支モデルに

より計算し，タワー上で計測した林冠反射スペクトルから算出した 5種類の植生指標との対

応関係を調べた結果である（Muraoka et al.未発表）。ここでは既存の衛星リモートセンシング

データから計算できる 3種類の植生指標に加えて，分光解像度の高い計測が必要な 2種類の

植生指標（CI：Chlorophyll Index，CCI：Canopy Chlorophyll Index，Sims et al. 2006a）につい

ても検討した。 

 CI = (R750 - R705) / (R750 + R705) 

 CCI = D720 / D700 

ここで R750と R705はそれぞれの波長を中心とした 10 nm幅の反射スペクトル，D720と D700は

それぞれの波長を中心とした幅 10 nmの反射スペクトルの一次微分値である。 

	 NDVI，EVI，GRVI，CI と GPPmax は季節を通じてヒステリシス状の関係を示し，CCI に

ついてはほぼ線形の関係を示した。前者 4種類の植生指標は反射率値を直接用いているのに

対して，CCIはクロロフィル吸収帯のうち特に 710 nm近辺のレッドエッジと呼ばれるクロロ

フィル濃度と特に高い相関を持つ波長の微分反射スペクトルによって計算されている。すな

わち前者 4種類の植生指標はクロロフィルだけでなくカロチノイドやアントシアニンなど他

の色素の含有量の変化にも応じるのに対して CCIは光合成能を直接担うクロロフィル含量に

のみ応じると考えられる。植生の光合成能を高精度に観測するためには，CCI のような指標

を計算可能な反射スペクトルを衛星リモートセンシングで計測できるようになることが期待

される。 
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図９	 落葉広葉樹林の光合成生産力と各種の植生指標との関係。図では 1年を３つの期間に

分けてプロットしてある。2004～2009年のうち 5年間（2008年を除く）の解析結果。 

 

	 以上のような植生指標は葉群バイオマスや光合成能の推定に有効であるが，加えて，航空

機や観測タワーに搭載可能な高解像度の分光放射計を用いた反射スペクトル観測により，ク

ロロフィル蛍光の強度や量子収率（ΔF/Fm'）のような光化学系活性指標（Zarco-Tejada et al. 

2000），あるいはキサントフィルサイクルの光応答を反映する植生指標（PRI：Photochemical 

Reflectance Index，Gamon et al. 1997）による光合成活性の評価も可能になり始めている。最

近では 2009 年に打ち上げられた温室効果ガス観測技術衛星（GOSAT）により植生のクロロ

フィル蛍光の観測が可能になっており，光合成活性の衛星観測が実現しそうである。 

	 筆者らの研究の最終目標は，衛星リモートセンシングにより森林生態系の葉群構造や機能

のフェノロジー，および気候変動がそれらに及ぼす影響を検出し，森林生態系機能と気象環

境，地理的環境との関係を見いだすことである。そこで図９に示した結果のうち，光合成生

産力の季節性を比較的よく推定できる EVIに着目して，広域を対象とした森林の光合成生産

力のマッピングを試行した（図１０，Muraoka et al. 未発表）。ここでは MODIS による EVI

データに上記の EVI-GPPmax関係を適用している。筆者らの手法により，光合成生産力の時

間的・空間的分布をおおまかに把握できるようになったが，生理生態学的視点でのより詳細

な議論を可能にするためにはさらなる地上検証を必要とする。 
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図１０	 植生指標 EVIと GPPmaxの関係に基づいた森林生態系の光合成生産力マップ。 

 
４.	 まとめ	 

植物バイオマスに着目した生理生態学的研究と分光観測・衛星観測の融合は，現存の陸上

生態系の構造と機能の時空間的分布の生態学的機構という長年の課題に迫るものとなるだろ

う。また同時に，この課題は，地域から地球規模での気候変動が陸上生態系の機能や生物多

様性にもたらす影響の検出と予測にも深く関わる（Muraoka et al. 2012）。 

生態系とは生物と物理環境が相互作用をもった動的な系である。生態系の生物学的構造と

気象環境との関係は，光合成や呼吸などの秒単位から，植物の成長のような数ヶ月～年単位，

植生遷移のように数年～数十年スケールに及ぶ。また植物形質の地理的変異（Hiura 1998；

Tateishi et al. 2010）を背景に，生態系の環境応答機構は地域性を持つと予想される。したが

って生態系機能の時空間的変動や，その気候変動との関係を広い地理的スケールで解明する

ためには，生態系機能とその生理生態学的プロセスの環境応答と地域性に関する理解が不可

欠である。また過去から現在に至る時間的・地理的な変化を明らかにし，さらに将来の変動

を予測するためには，個葉から森林レベルに至る炭素循環プロセス（光合成，植物と土壌の

呼吸，フェノロジー，バイオマス蓄積）に対する気候変動の影響を生理生態学的メカニズム

に着目して実験的に解明し，モデル化する研究が極めて重要である。さらにこのような生態

系機能の現状と変化を衛星観測によって的確に検出するには，複数の異なる地球観測衛星の

データから生理生態学的プロセスや環境変動のシグナルを普遍的に読み解く新たな解析アル

ゴリズムの開発が求められる。たとえば筆者らは上述の落葉広葉樹林の林冠木（ミズナラ）

において，個葉・葉群の生理的特性と分光特性，ならびにこれらの対応関係に対する温暖化

の影響を明らかにするために，樹冠の一部を開放型温室で囲う模擬温暖化実験を開始した。

また，日本の新たな地球観測衛星（GCOM-C，2015年に宇宙航空研究開発機構が打ち上げ予
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定）による植生の葉面積指数や光合成生産力推定のために，様々な森林や草原の個葉と葉群

の分光・生理生態学的特性に基づいたデータ解析アルゴリズムの開発も進められている。 

以上の環境科学における喫緊の課題に関する研究の推進において，生態系と環境の接点で

ある生理生態学的プロセスに着目した学際的かつスケール縦断的な視点が今後も重要な役割

を担うだろう。 
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