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Abstract

The CO2 mass transfer problem of the assimilation cell phase of the crop leaf in the gross

photosynthesis process was solved by the use of analytical procedures for net photosynthesis in the

previous investigation (Komori and Ikemoto, 1999).

The solutions were applied to evaluate the CO2 gross mass transfer coefficient kL0, the gross

photosynthetic reaction rate constant k10 and the CO2 concentration profile CA(z,t) in the assimila-

tion cell phase with a constant respiration rate ko for the case of rice. The summary is as follows:

1) Exact solutions for CA (z, t), the CO2 flux NA0, kL0 and the gross photosynthetic rate RAT0 are

simplified to Eq. (13) through Eq. (16). These approximate solutions are available to obtain the

relation of the CO2 mass transfer mechanism between the gross and the net photosynthesis in the

assimilation celll phase.

2) Equation (22) or Eq. (39) gives the correlation of the gross and the net photosynthesis with the

CO2 mass transfer rate. Equation (22) suggests that ko has no influence on the gas phase CO2 mass

transfer coefficient kG and for the over-all CO2 mass transfer coefficient, Eq. (39) provides Eq. (40).

Moreover, Eqs. (22) and (39) indicate that the graphical method (Komori and Ikemoto, 1999) is

appropriate for estimation of kL and KG.

3) Figure 3, generated from Eq. (22) or Eq. (39), shows the relationship between k10 and the net

photosynthetic reaction rate constant k1, and is also the graphical method to estimate kio from the net

photosynthetic rate RAT and ko. Following the analytical discussion of Eq. (21) through Eq. (29) the

kb-RAT curve in Fig. 3, shows that for assimilation of the crop leaf, the practical gross photosyn-

thesis is biophysically different from the substantial net photosynthesis.

4) In order to quantitatively evaluate the characteristics of the photosynthetic reaction, the

assimilation cell effectiveness factor Ego (Bird et al., 1960; Ohtake, 1963), defined by Eq. (50), was

introduced. The Ef0 curve in Fig. 9 indicates the equilibrium point, kGb =kGs, the transition point, kL

=HkG for the CO2 mass transfer resistance and the terminal point of RAT
max at the maximum RAT in

the region of 0•…RAT•…RATmax. In addition, Ef0 suggests that the photosynthetic reaction is very fast

and can be performed near the surface of the assimilation cell phase.
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1.緒 言

作物葉の光合成は総光合成 と純光合成に区別 される

が,こ れら2つ のCO2移 動機構を理論的に明確にし,

両者の相似点 と相違点を機構のうえから論理的に説明し

た報告はほとんど見当たらない。

一般に定義上で言われる総光合成は
,純 光合成速度に

呼吸速度(と くに 「暗呼吸」)を加算 した形で純光合成と

区別されているが,純 光合成速度と総光合成速度との接

点は明 らかではなく,実 際の光合成過程で実測が可能な

純光合成速度をもって"光 合成現象"の 説明に代えるこ

とが しばしば試みられる。

しか し,一 つの光合成系において 「質量保存の法則」

を踏まえると,両 者の問には物理的に厳然としたCO2

移動機構上,あ るいは現象上の違いは明らかである一方

で,相 互に相関をもつとしてよいことから,本 報では総

光合成における作物葉のCO2移 動 について理論解を導

き,既 報(Komori and Ikemoto,1999)の 純光合成速

度に関する解析結果と比較して,両 者の相似点 と相違点

を理論的に検討することとした。

2.理 論

気相側CO2移 動抵抗を構成する 「葉面CO2濃 度境界

層」と 「通気細胞層」では 「光合成反応」も 「呼吸反応」

もないので,同 化細胞層側の純光合成速度 に釣 り合う

CO2移 動が維持され,そ こでは2つ の光合成機構の違い

はなく,現 象的にもとくに差異があるとは考え難い。

しかし,同 化細胞層では上述の2つ の反応が平行 して

起 こることか ら,総 光合成における同層でのCO2移 動

は純光合成におけるそれとは根本的に異なる。

したがって,総 光合成における系内のCO2移 動 の解

析は同化細胞層側のみがその取り扱いの対象 となる。

さて,本 報 は2つ の光合成におけるCO2移 動形態を

明確にするのが目的なので,既 に取 り扱われている純光

合成速度に関する一連の理論解(Komori and Ike-

moto,1999)と の比較を前提に,こ こでも対称葉(も し

くは 「遮断葉」)に ついて理論的な取 り扱いを試みるが,

解析にあたり次のような仮定を設定する。

(1)純 光合成速度の解析にあたって設定 された既報

(Komori and Ikemoto,1999)の 諸仮定 は,こ の場合も

同様に設定される。ただし,前 報の 「正味光合成反応」

は 「純光合成反応」に読み替える。

(2)同 化細胞層内では,呼 吸によりCO2が 一様,か つ

一定量k0[mol/(m3・s)]で 発生,呼 吸反応は擬0次 反

応で近似できる。

(3)総 光合成系におけるCO2移 動機構は純光合成の

場合と同様に 「浸透-2重 境膜拡散モデル」に従 うとし,

同化細胞層内CO2拡 散問題 としての境界条件と初期条

件は純光合成問題のそれらと同じに設定される。

以上の各項に基づき,純 光合成における任意の時間t

での系内C02濃 度分布モデルを描 くとFig.1の ように

図示 され,同 化細胞層のCO2拡 散方程式,境 界条件,初

期条件は

(1)

φA0=1 (ξ=1) (2)

(ξ=0) (3)

φA0=0(τ=0)

(3)

(4)

ただ し,(1)～(4)式 の各無次元変数は次のようである。

(5)

こ こで,CA,CAiは[mol/m3]は 呼 吸速 度k0に よ る

Fig. 1. Schematic representation of CO2 concent-
ration profiles within the crop leaf for gross and
net photosynthesis (for the case of a symmetric
tissue leaf).
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CO2発 生量を含む同化細胞層,通 気～同化細胞層界面の

CO2濃 度,DA[m2/s]は 同層のCO2拡 散係数,t[s]

は時間,lとz[m]は 同化細胞層片側厚みとその中心か

らの距離K10[1/s]は 総 光合成反応速度定数,CA0

[mol/m3]はCO2補 償点PA0*[Pa]に お ける同化細胞

層のCO2平 衡濃度で,Henryの 法則によりそれぞれ次

のように与えられる。

PAi=HCAi,PA0*=HCA0 (H:Henry定 数)(6)

ただ し,PAi[Pa]はCAiと 平衡な通気～同化細胞層界面

における通気細胞層側CO2分 圧 である。

(2)～(4)式 を満足するφA0(ξ,τ)の一般解は,

(7)

総光合成における同化細胞層へのCO2移 動 流束(=

吸収量)NA0(t)[mol/(m2・s)]は 次式で同層の総光合成

CO2移 動係kL0(t)[m/s]を 定義 して

(8)

(9)

(10)

(11)

(12)

が 得 られ るが,特 別 の場 合 と して(7),(9),(10),(11)

式 にk*=0を 代 入 す る と,そ れ らの各 式 は い ず れ も純

光 合 成 の場 合 の解 とな る。

さて,既 報(Komori and Ikemoto,1999)の ご と く,

DAがCO2-H2O系 の値 で 近 似 で き,か つlが 小 さ い と

き,上 式 の 各 式 の非 定 常 項Fn(τ)は 無 視 で き る の で,

(7),(9),(10),(11)式 は擬 定 常 化 が 許 され て

(13)

(14)

(15)

(16)

ここで,(14)式 と(16)式 を比較するとNA0<RAT0

で,純 光合成の場合のCO2移 動流束NAと 純光合成速度

RATと の等値,NA=RATは 成立 しない。

そこで,総 光合成 と純光合成 とがどのような関係で継

るかを理論的に裏付けるため,同 化細胞層内の反応物質

収支を考えることにする。

いま,総 光合成と純光合成におけるそれぞれの拡散方

程式において,成 立する同化細胞層局所の反応物質収支

は微分表示として

k10(CA-CA0)-k0=k1(CA-CA0) (17)

同化細胞層内の全反応物質収支 は,(17)式 の両辺をz=

0～z=lま でzに ついて積分すれば,純 光合成ではγ2=

k1l2/DA,ΔCAi=CAi-CA0と して

(18)

あ る い は,RAT[mol/(m2・s)]を 純 光 合 成 速 度 とす る と

(19)

ただし,k1[1/s]は 同化細胞層内純光合成反応速度定数

で,CAi[mol/m3]は 通気～同化細胞層界面における純

光合成の同化細胞層側CO2濃 度 で,通 気細胞層側CO2

分圧PAi[Pa]とHenryの 法則で与え られる。

(19)式 はNA0=NAを 意味し,気 相側(葉 面CO2濃 度

境界層+通 気細胞層)と のCO2物 質収支を考えると,

PAG[Pa]を 大気側CO2分 圧(=濃 度),kG[mol/(m2・
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s・Pa)]を 気 相 側 複 合CO2移 動 係 数(Komori and Ike-

moto,1999)と して,

NA0=NA=KG(PAG-PAl)=RAT (20)

と こ ろ で,(19)式 のΔCAiは 前 出 の各 式 で は不 明 で あ

る。 そ こで,(13)式 と(13)でk*=0,γ0→ γとお い た

純 光 合 成 の場 合 のCO2濃 度 分 布 解 φA(ξ)に お い て,ξ

=1の と きの 両 者 の 比 を と る と

∴CAi=CAi

(21)

すなわちΔCAi=ΔCAiな の で(19)式 は次式

(22)

とな り,γ0と γの 関 係 が 得 られ る。そ して,通 常 はk10＞

k1で γ0>γ だ か ら γ>3の と き(22)式 は以 下 の よ う に

簡 略化 され て,γ か らr0を 求 め る こ とが で きる。

(γ＞3) (23)

以上はいずれも純光合成速度RAT＞0の 領域である

が,RAT=0も しくはRAT→0の 場合,総 光合成におけ

る同化細胞層CO2濃 度CA(ξ)に は,呼 吸反応速度k0に

よるCO2発 生 の影響が徐々に現れて,0≦ ξ≦1に おい

てCA(ξ)＞CA(ξ)。 もちろん,RAT=0で はRAT0>0で

2つ の光合成が全 く異なることを示す。

差 し当たり,2つ の光合成を理論的に明確にするた

め,RAT→0(も し くはRAT=0)の ときの同化細胞層

CO2濃 度分布特性を比べるが,RAT→0はγ →0で ある

か ら,(22),(23)式 の関係は

(24)

∴ γ0≠0 (25)

そ して,純 光合成の場合は

∴CA(ξ)→CA0

(26)

となり,層 内はξに無関係にCA(ξ)=CA0で 一定である

ことを示す。(26)式 の結果は層内のCO2濃 度分布が一

様で濃度勾配がないことを意味するが,前 出の仮定のご

とく,呼 吸速度が層内一様一定としているから,総 光合

成の場合 もRAT=0で は層内CO2濃 度分布が一様でな

ければならない。すなわち

(27)

(27)式 は(25)式 と等値であるが,γ02=k*の ときの呼

吸反応発生相当CO2濃 度 をCA(ξ)=CAR(ξ)と すると

∴(CAl→CAR(ξ)=const. (28)

ΔCAR=CAR(ξ)-CA0 (29)

ここで,(22)～(29)式 の結果を要約すると

(1)RAT→0,も しくはRAT=0は,純 光合成にあっ

てはγ(=k1)→0,総 光合成にあっては反応釣り合い項:

(1-k*/γ02)→0と なることで,2つ の光合成の物理的

意味は全 く異なる。

(2)0≦RAT≦RATmax(RATmax:RAT最 大値)に おいて

実質的に営まれるのは総光合成であるか ら,物 理的には

RAT0,CA(ξ)は 実質的,RAT,CA(ξ)は 見掛け上の意義

を持つが,前 者は潜在的であるため実測不可能,後 者は

実測,も しくは検証可能である。

(3)RAT→RATmaxで はγ0≒γとなり,2つ の光合成は

他の一方でも説明が可能となる(一 般的には純光合成で

代表)。

のようにまとめられるが,(29)式 にいうk*/γ02=1に

はk10とCAR(ξ)の2つ の未知数が含まれるので,そ れ

らを理論的に求めることはできない。

ただ,(24)～(29)式 までの議論はあくまで(22)式

か らの理論展開であることに留意すると,k10,k1対RAT

曲線 を描き,k10曲 線 をRAT→0に 内挿 してRAT=0の

k10値 を読み取る 「k10図解法」を採ることができる。も

ちろん,(22)式 右辺 のγ 値 は既報 の 「図的試行法」

(Komori and Ikemoto,1999)に よりk1を 求めれば決

定することができる。

以上のごとく速度論的な取り扱いにより,総 光合成速

度解析の理論解が得 られるが,も し,光 呼吸反応を擬一

次か擬0次 の反応形で近似できれば,導 かれた一連の理

論解は特に暗呼吸に限らず,こ れらの各解は総光合成と

純光合成のCO2移 動 について,さ らに一般化 した相違

点 と共通点,お よび相互の関係を理論的に明確にする。

なお,こ れまでの計算結果は農業気象分野で一般的とさ

れてきた 「RAT計算式」(例 えば,Gaastra,1959;

Yabuki,1992;1995)が 総光合成と純光合成の如何を

問わず,RAT解 析に適用 し得るものではないことも裏付

ける。

3.理 論解の適用結果と考察

3.1「 図的試行法」の適用

「Fickの 拡散第2法 則」で得 られる系内CO2濃 度 分

布の解から,「Fickの 拡散第1法 則」を適用 して導かれ
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る系のCO2物 質収支式=CO2吸 収速度式は,RAT実 測

値を解析するうえで,重 要な意義を持つが,(22)式 が示

す総光合成 と純光合成の両光合成接続関係は総光合成に

おいても 「ガス呼吸理論」に準拠 して,系 のCO2物 質収

支が書かれ,両 光合成の接続が可能であることを示す。

いま,既 報(Komori and Ikemoto,1999)に 倣 って

「ガス吸収理論」に従い,総 光合成における系内CO2物

質収支を書けば

NA0=KL0[CAi-CA(0)]=KG(PAG-PAi)

=KL0[CA i*-CA(0)]=KG0[PAG-PA*(0)]

(30)

ここで,KL0[m/s]は 同化細胞層側基準総光合成総括

CO2移 動係数,KG0([mol/(m2・s・Pa)]は 気相側(葉 面

CO2濃 度境界層+通 気細胞層)基 準総光合成総括CO2

移動係数,KG[mol/(m2・s・Pa)]は 気相側複合CO2移

動係数(Komori and Ikemoto,1999),CA(0)[mol/

m3]はz=0の 総 光合成時同化細胞層CO2濃 度,PAG

[Pa]は 大気のCO2分 圧(=濃 度)PA*(0)[Pa]と

CAl*[mol/m3]は それぞれCA(0),PAGと 平衡なCO2

分圧 およびCO2濃 度で,Henryの 法則により次式で表

される。

PAG=HCAi*,PA*(0)=HCA(0) (31)

また,紡 は葉面CO2濃 度境界層と通気細胞層のCO2

移動 係数をKGb,KGs[mol/(m2・s・Pa)]と す ると次式

で与え られる(Komori and Ikemoto,1999)。

(32)

さて,(30)式 のCAi,PAiは 実測不可能な未知数なので,

同式か らそれらの未知数を消去すると,

(33)

(34)

た だ し

ΔCAl*=CAi*-CA0,ΔPAG=PAG-PA0*

ΔPA*(0)=PA*(0)-PA0* (35)

で あ る が,(33)式 で はCAlとK*/γ02,(34)式 はPA*(0)

が 消去 され ず に残 る。 しか し,RAT→RATmax(=RAT最 大

値)の と きk*/γ02→0,ΔCAl/ΔCAi*＜1,ΔPA*(0)→0,

逆 にRAT→0で は(26)式 に よ りΔCAi→0,ΔPA*(0)/

ΔPAG≪1

す な わ ち,

(36)

(37)

(38)

(39)

だから,(37),(38)式 は各側基準純光合成総括CO2移

動係数KL,KGとKL0,KG0の 関係 について

KL0=KL,KG0=KG,KL0=HKG0,KL=HKG

(40)

を与 える。

すなわち,総 光合成と純光合成は理論的には同化細胞

層CO2濃 度 は異なるが 「Fickの 拡散第1法 則」である

系のCO2物 質 収支についてはとくに両光合成の区分を

付す必要はなく,既 報の 「図的試行法」(Komori and

Ikemoto,1999)は 総光合成のRAT0解 析にも適用でき

ることを裏付ける。

因みに,「ガス拡散抵抗モデル」に 「Ohmの 法則」を

適用して導かれた農業気象分野で一般的な 「既存のRAT

式」(Gaastra,1959;Yabuki,1992;1995)と 上述の結

果を比較するとき,「 既存のRAT式 」 は同化細胞層のみ

に着目しても

(1)通 気一同化細胞層界面(=気 液接触界面)に おける

CO2溶 解 を表す気液平衡関係=「Henryの 法則」の導入

欠落

(2)光 合成反応速度項K10,K1,同 化細胞層CO2移 動

抵抗境膜厚み δL[m]の 不確定に伴うkLの 曖昧定義

(3)(1),(2)項 による全CO2移 動抵抗1/KL,1/KG

の物理的定義の誤 り

等々いくつもの重大な欠陥を持つことが指摘され,拡 散

理論上でも不整合性を見ることになる。

したがって,理 論上の不整合は当然の結果として,別

途Yabukiが 提起 した同式による“RAT計 算 値と実測値

の不一致”(1995)の 問題に継るが,既 報の作物光合成

CO2移 動抵抗値の求め方 と妥当性 は別として も,「既存

のRAT式 」 は根本的に見直すべき背景を もつ。 もちろ

ん,気 孔,気 孔+葉 面CO2濃 度境界層,い わゆる気相側

のみを対象 と した光合成葉CO2移 動 の取 り扱 いは

(Brown and Escombe, 1900; Penman and Schofield,
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1951),光 合 成 現 象 を 必 ず しも正 し く表 現 して い な い こ

と に留 意 す べ きで あ る。

3.2解 析 結 果 と考 察

既 得 の光 合 成 速 度 デ ー タ は,圧 倒 的 に純 光 合 成 速 度

RATに 関 す る もの が 多 く,総 光 合 成 速 度RAT0の 実 測 値

につ いて は,極 端 に報 告 例 が少 な くな るが,「 イ ネ」 に関

して はRATとk0lを 重 ね 合 わ せ たRAT0の 最 大 実 測 値 が

文 献(Noguchi,1983)に 掲 載 され て お り,前 者 のRAT

につ い て はYabuki(1992)の デ ー タ,そ して 既 報 で の

RAT解 析 結 果 が 得 ら れ て い る こ とか ら(Komori and

Ikemoto,1999),こ こで は 「イ ネ」 に つ い て総 光合 成 と

純 光合 成 を比 較 す る こ とを 試 み る。

さて,文 献(Noguchi,1983)に よ れ ば 「イ ネ」のRAT0

最 大 値 は葉 片 側 でRAT0=1.357×10-5[mol/(m2・s)]

(葉 全 厚 み で2RA=4.3[g/(m2・h)],RA=44×3,600

RAT),他 方 のRAT最 大 値 はYabuki (1992)が 実 測 した

8月30日,8月31日 の デ ー タに あ って,や は り葉 片 側

に 換算 す る とRAT=1.263×10-5[mol/(m2・s)](葉 全

厚 み で2RA=4.0[g/(m2・h)])で あ る。

便 宜 上,2つ の デ ー タ は品種 が 相 似 的 で 同 等 と し,気

象 条 件 等 もYabukiの 実 測 値,お よ び計 算 上 で必 要 な物

性 値,葉 の寸 法 諸 元 等 は既 報(Komori and Ikemoto,

1999)の 値 に 同 じ で,呼 吸 発 生CO2は 暗 呼 吸 の み で

RAT=0～RAT=1.263×10-5[mol/(m2・s)]の 間 にお

い て一 定 とす る と,(19)式 に よ りk0l=0.0947×10-5

[mol/(m2・s)],k0=0.947×10-2[mol/(m3・s)]が 得

られ る。 これ らの 値 とYabuki (1992)のRAT実 測 デ ー

タ に基 づ き,.RAを は じめ,RAT.RAT0,k0l/RATをTable

1の よ うに設 定 し,2つ の光 合 成 に関 す る解 析 結 果 の比

較 を試 み る。 なお,計 算 に必 要 な各 諸 元 は既 報 と同 じ く

次 の値 を用 い る(Komori and Ikemoto,1999)。

T=301[K],H=32.11×102[m3・Pa/mol],DA=

2.06×10-9[m2/s],PAG=30.39[Pa](=大 気 側CO2

分 圧),PA0*=3.039[Pa],CAi*=0.946×10-2[mol/

m3],CA0=0.0946×10-2[mol/m3],l=10-4[m]

ただ し,CAi*はPAGに 平 衡 な 同化 細 胞 層CO2濃 度 で,

Henryの 法 則 か ら求 め られ る。

まず,「 図 的 試 行 法 」 に よ ってRATか らkL,kGを 分 離

し,kLをRATに 対 して 点 綴 す る とFig.2の よ うに な る。

ま た,kLの 推 定 過 程 で は 同 時 にΔCAiも 得 られ るの

で,Fig.2に はΔCAi対.RATの 関 係 も描 いて あ る。

(22)式 は2つ の 光 合 成 に お け る任 意 のPRATに 対 し

NA0とNAは 等 しい が,K1≠K10で あ る こ とを 与 え て い る

の で,分 離 され たkLはK10を,ΔCAlはK*の 推 算 に用 い

られ る。 と くに,こ の 場 合 は γ＞27.6(RAT≧0.0316×

10-5)で 大 き い値 と な る ので,k10の 推 算 に は(23)式

Table1.Data of RAT, RAT0 and k0l/RAT for

the illustrative calculation (for the

case of“rice”).

Respiration rate:k0=0.947×10-2[mol/(m3・s)].

Thickeness of the assimilation cell phase:l=1.0×10-4

[m].

Fig.2. kL and ΔCAi estimated by the graphical

method (for rice plant, RAT Data: Aug. 30 and

31) [obtained by Yabuki (1992)].

が 使 用 で き る。

Fig.3は(22)～(27)式 の両 光 合 成 接 続 手 順 に基 づ

き,Fig.2のkL,ΔCAiを 用 い て 得 られ たk10とk1を

RATに 対 し点 綴 した結 果 で あ る。Fig.3の 結 果 は純 光 合

成 →総 光 合 成 へ と変 換 す る一 種 の“ 翻訳 シ ー ト” と もな

り,(25)式 に該 当す るk1=0(RAT=0)の 特 別 な状 態

も,k10曲 線 をRAT→0に 内挿 す る こ とで,対 応 す る総 光

合 成 反 応 速 度 定 数k10=0.166×103[1/s],ΔCAR=

0.0057×10-2[mol/m3],r0=28.4が 得 られ る。k10,k1

はCO2を 同化 産 物 に転 換 す る頻 度 と解 して も よ いが,

そ の 逆 数 は反 応 速 度 を表 す こ と に留 意 す る と,RAT=0

の とき1/K10≒6.0×10-3[s]。 この速 度 はRATmax、 時 の

約1/12(K10≒K1≒2.0×103[1/s])だ か ら,イ ネ は

RAT=0で も光 合 成 反 応 そ の もの は非 常 に速 い こ とを示

唆 す る。

また,同 図 に点 綴 したK10の 増 加 率 に よ れ ば,RAT≧
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Fig.4. Plots of k*and k*/γ02 with k0l/RAT.

Fig.3. Plots of k10 and k1 with RAT by Eq. (22).

0.2×10-5で はK10の 増加はk1の 約+2.0%以 下 である

のに,RAT≦0.1×10-5で はその増加が5.0%以 上 とな

る。

2つ の光合成を区別するk10の 増加率限界をどこに設

定するかの問題は残るが,Fig.3の 結果はRATの 大 きい

領域で総光合成は純光合成の結果でもCO2移 動 機構を

説明できる一方で,厳 密にはRAT→0近 傍領域では総光

合成でしかそれを説明できないことを示す。

Fig.4はk*,k*/γ02をk0l/RAT比 に対 して点綴 した

が,計 算範囲RATmax/RATmin=40の 変化でk*は 約10

倍 に変化,k*/γ02はγ0の 値が大きいため,そ の変化は

100倍 程度になる。

Fig.5,6は 同化細胞層内CO2濃 度分布の比較例であ

る。Fig.5はRATが 最大のとき,Fig.6は 計算範囲最小

RAT値 の場合である。RATが 最大のとき,2つ の光合成

間における同化細胞層内CO2濃 度分布にはほとんど差

異はないが,最 小RAT値 の場合では,呼 吸発生CO2に

相 当する濃度分の割合が大きくなり総光合成 と純光合成

とは異なることが分る。なお,Fig.5はCO2濃 度変化が

極めて ξ=1の 近傍に限られることか ら,ξ を拡大 して

描いてある。

Fig.7はγ0/γ,同 化細 胞 層CO2平 均 濃度 比CAav/CAav

の 変 化 率 とRATの 関 係 を 示 す 。γ0/γ はFig.3に い う

k10/k1の1/2乗 に相 当 す るの で,RAT≦0.1×10-5の 範

囲 はk10/k1の 増 加 率 よ り小 さ い が,傾 向 は 明 らか に2

つ の光 合 成 にCO2移 動 機 構 上 で も差異 が あ る こ と を示

す 。

一方,CAav/CAavは 増加率がせいぜい+5.0%ま でで,

CO2濃 度分布図に示される程に2つ の光合成の違いを

顕著にするには至 らないところが窺われる。

なお,Fig.5～7のCO2濃 度分布,CO2平 均濃度はγ0

Fig.5. CO2 concentration profiles, CA(ξ)and

CA(ξ)within the assimilation cell phase at

RATmax.

Fig.6. CO2 concentration profiles, CA(ξ)and

CA(ξ)within the assimilation cell phaseat RAT/

RATmax=0.025.
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Fig. 7. Curves of (CAav/CAav-1) and (γ0/γ-1)

with RAT.

≧30.3,γ ≧27.6と 非 常 にγ0,γ が 大 き い値 を もっ の で,

次 の よ うな近 似 式 に よ って計 算 して あ る。

(41)

(k*=0)

(42)

(43)

(k*=0)

(44)

4.同 化細胞層におけるCO2移 動と

光合成反応の特徴

前述のごとくこの場合,理 論的にRAT>0.115×10-5

の領域では,総 光合成と純光合成とはほぼ同等か近似的

に等 しいCO2移 動 機構であると見做 してよいが,0≦

RAT≦0.1×10-5の 範 囲では,呼 吸によるCO2発 生の影

響が顕在化して,Fig.4～7は 必ずしも両者の間に 「等

値近似」が成 り立たない背景を示 している。

しかし,光 合成下における同化細胞層内へのCO2移

動 は 「"拡散"と"光 合成反応"の 相関」にあるとする本

質には変りがなく,そ こには 「共通的な特徴」もあると

して過言ではない。この場合,同 化細胞層内CO2拡 散係

数DA(=CO2-H2O系 で近似)が 大気中のCO2拡 散係

数DGbの 約104分 の1(=DA/DGb≒10-4)で しかない

事実を踏まえると,光 合成反応速度が同層内のCO2移

動流束に影響を及ぼすか,あ るいはその逆のことも考え

られるので,こ こでは同化細胞層側CO2移 動 抵抗境膜

厚みδL[m]に 代えて同化細胞(実 質は"葉 緑体")を 一

種の 「反応触媒層」と見做 した「同化細胞層有効係数Ef」

(Bird et al.,1960;Ohtake,1963;Shirotsuka et al.,

1987)を 検討指標に取 り挙げて定量的評価を試みる。

一般に,「反応吸収」,「物理吸収」の如何を問わず,ガ

ス吸収操作における液側CO2物 質移動係数kLと その抵

抗に相当する液側物質移動抵抗境膜厚み δLの関係は

(45)

(45)式 に従 って,総 光合成と純光合成の場合について

それぞれ δL0,δLを表すと

(1)γ0,γ が ともに大 きいとき(γ0,γ＞3)

(46)

(47)

(2)γ0,γ → の と き

(48)

(49)

その他K*の 値によっては,γ→0で もγ0の大きい場合

が考えられるが,そ の場合,δL0は(46)式,δLは(49)

式の組み合わせとなる。

(46)～(49)式 の左辺 δL0/l,δL/lは 同化細胞層にお

ける抵抗境膜厚み割合を示すが,右 辺は 「拡散」と 「反

応」の比を表 し,「光合成反応」が卓越するときδL0,δL

は薄 くなりCO2移 動抵抗が減少する。

換言すれば,δL0/lあ るいはδL/lは同化細胞層におい

てCO2拡 散(=移 動)に 寄与する有効な厚み比でもある

から,こ の関係は同層CO2移 動流束NA0,NAを 用 いて

も表すことができる。

そこで,NA0,NAを 用いてδL0/l,δL/lを表す 「触媒有

効係数」の定義に準拠 し(Ohtake,1963),同 化細胞層

有効係数Efo,Efを 表 すと

(1)総 光合成の場合

(50)

(2)純 光合成の場合
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(51)

ここで,上 記2式 の右辺第1項 の分母は,同 化細胞層

全厚みlに わたってCO2濃 度 がCA=CA=CAiで,各 々

k10,k1で 光 合成反応が起 こるとする 「理想的光合成」,

あ るいは 「完全光合成状態」を意 味するが,Ohtake

(1963:「 理想的光合成」=「拡散の影響がない理想的反応

速度」)に よれば,γ0,γ が 大きいときK*/γ02<<<1で

(46)式 は(50)式 と近似的に,(47)式 と(51)式 は 一

致する。

また,γ →0の とき(50),(51)式 はそれぞれ

(52)

(53)

さ らに,γ=0で もk*値 によ ってγ0≫0の と きに は

(54)

となる。

さて,Bird et al.(1960),Ohtake (1963),ShirO-

tsuka et al.(1987)ら によれば,反 応-拡 散系物質移動現

象における反応,拡 散を定量的に評価する基準として,

(1)反 応 が極めて速く,反 応の場所が表面で起こる場

合,Ef0,Ef→0

(2)反 応 が非常に遅く,物 質移動流束が反応速度に比

べ無視できる場合,Ef0,Ef→1

(3)反 応速度が中速で,内 部拡散抵抗が共存する場

合,0＜Ef0,Ef＜1,Ef0,Efは 曲線的に減少

とされているが,上 記3項 の定量的評価基準は(46)～

(49)式 の結果にも当てはまる。

Fig.8は δL0,δL,Ef0,EfをRATに 対 して点綴 した結果

である。

γ0,γ が大 きいときδL0と δL,Ef0とEfは と もに重な

る1本 の曲線で示されるが,RAT→0に 向かって δL→

∞,Ef→1と なる。しか し,δL0とEf0はRAT=0.5×

10-2か らδL,Ef線 よ りずれはじめ,と くにEf0はRAT

＜0.1×10-5でEfと 全 く異なった曲線を描 きRAT→0

で はEf0→0に 収束する。

RATに 対するEf0,Efの 相 関はγ0,γが大きい領域では

(46),(47)式 の関係が満たされるので,Ef0対γ02,Ef対

γ2の2曲 線を描いたFig.9も それと同様な結果になる

が,Fig.8,9の 結 果はRAT≒0の 近傍を除き,前 述の定

量的評価基準第(1)項 に該当することから,2つ の光合

成 はいずれも「光合成反応卓越型CO2移 動」であること

を示し,光 合成反応の速さの関係とも一致する。

Fig.8. Change of the assimilation cell effectiveness

factors and thicknesses of CO2 mass transfer

resistance with RAT.

Fig.9. Plots of the assimilation cell effectiveness

factors, Ef0 and Ef with dimensionless

photosynthesis reaction rate constants.

Fig.8,9はEf0曲 線 がRAT=0.05×10-5で 最 大 値

Ef0max≒0.03を もつ こ とを 示 す が,他 の δL0,δL,Ef3曲

線 に この傾 向 は な い。RAT→0の と き,(46)式 も し くは

(48)式 と(49)式 は δL0,δL→ ∞ しか与 え ず,δL0と δL

の発 散 は境 界 層 理 論 上 で物 理 的,か つ 数 学 的 に

(55)

を満 たす こ とで は合 理 的で あ るが,実 際 は0≦ δL,δL0≦

lの は ず で あ り,(55)式 の意 味 と等 しい も う一 つ の 関

係,(26),(27)式 の δL0,δL→0を(46),(49)式 は表

し得 な い不 都 合 か ら,0≦RAT≦RATmaxの 光 合 成 反 応 特

性 を δL0,δL曲 線 で説 明 す る に は無 理 が あ る。

一 方
,ΔEf0=Ef-Ef0をRATに 対 して 点 綴 す る と
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Fig.10. Re1ationship between ΔEf0 and RAT.

Fig.10の よ う な 関 係 が 得 られ る。Ef≠Ef0のRAT値 を

求 め るFig.10はEf≠Ef0を ∂ΔEf0/∂RATが 大 き く変 わ

るRAT=0.52×10-5で 与 え,多 分 に単 調 なEf曲 線 に比

べ れ ばEf0曲 線 は特 徴 あ る形 を描 く。

この よ うな 曲 線 特 性,ま た,そ れ を裏 付 け る意 味 で 実

際 に作 物 葉 が 営 む光 合 成 は"総 光 合成"で あ る こ と を踏

まえ る と,光 合 成 反 応 特 性 はEf0曲 線 に よ る説 明 が 最 も

妥 当 で あ る と判 断 され るが,イ ネ の場 合 につ いて これ ら

の2特 異 点 が ど の よ うな 意 味 を 持 つ の か 検 討 を 加 え て

お きた い 。

い ま,Ef0max点 のRAT=0.05×10-5を 気 相 側2層 の

CO2移 動 抵 抗 と対 比 させ る と,同 点 はkGb=kGS,μ=1

(μ=KGb/KGs,μ:葉 面CO2濃 度 境界 層 パ ラメ ー タ,KO-

mori and Ikemoto,2000),ま た,Ef≠Ef0点 のRAT=

0.52×10-5を 気 相 側,同 化 細 胞層 側CO2移 動抵 抗 と対

比 す る と,同 点 はKL/kL=KL/HkG=0.5,も し く は

kL/HkG=χ/H=1(Komori and Ikemoto,1999)に 相

当す る。

便 宜 上,前 者 をkGb-kGs釣 り合 い点: KGb-KGs equilib-

rium point,後 者 をkL-HkG転 移 点: KL-HKG transi-

tion pointと 呼 ぶ が,こ れ らの 各2点 前 後 にお け る光 合

成 葉 の光 合 成 反 応 状 態 を 要 約 す る と

(1)0≦Ef0≦Ef0max(0≦RAT≦0.05×10-5)

1/kL<1/HKG,0≦DGs≦DAs(DG:通 気 細 胞 層CO2有

効 拡 散 係 数),1/kGb<1/kGs,kG=kGs(μ=∞,1/kGb:

1/KGs=0:∞)→KGb=KGs(μ=1,1/KGb:1/KGs=1:1)

Ef0定 量 的評 価 基 準:第(2)項 傾 向,RAT/RAT0≪1,RAT/

k0l≪1,総 光 合 成 ≠純 光 合 成

(2)Ef0max>Ef0>0.0166(0.05×10-5≦RAT≦0.52

×10-5)

1/kL<1/HkG→1/kL=1/HKG,DA≦DGs<<<DGb

(DGb:葉 面CO2濃 度境界層=大 気-CO2系CO2拡 散係

数),1≦ μ≦∞(葉 側 μ不規則変動対応領域),Ef0定 量

的評価基準:第(3)項 傾 向,

RAT/RAT0≪1→RAT/RAT0＜1,

RAT/k0l＜1→RAT/k0l＞1,

純 光合成 ≠純光合成→総光合成≒純光合成

(3)0.0166＜Ef0<0.01(0.52×10-5≦RAT≦RATmax)

1/kL=1/HKG→1/kL＞1/HKG,DA＜DGs<<<DGb→DA

＜DGs≪DGb,1≦ μ≦∞(葉 側 μ不規則変動対応領域)

Ef0定 量的評価基準:第(3)項 傾向→第(1)項

RAT/RAT0＜1→RAT/RAT0≒1,

RAT/k0l＞1→RAT/k0l≫1,

総光合成≒純光合成(K10≒K1,Ef/≒Ef0)

のよ うであるが,Fig.8,9が 示 すようにEf0値 の範囲は

せいぜいEf0≦0.03でEf0≪1だ から,総 体的に光合成

反応は 「高速,表 面反応」(=Ef0定 量 的評価基準第(1)

項):い わ ゆる 「光合成反応卓越型CO2移 動」 の情勢下

で上記3項 の状態が起きていると見做される。

ただ し,葉 側とは独立的な外乱要素でもある気象条件

によって変動するμ値を考えると,五Ef0max点が実現象に

おいてμ=1で あるか,μ →1で のμ≒1な のかはなお

検討の余地は残るが,通 気細胞層がRAT≒0で 同層に最

も有利な 「1/KGs最小値」 を指向する示唆は非常に興味

深い。

なお,Ef0幻曲線自体,そ して作物固有値RATmaxも 含め

れば,Ef0曲 線上の3特 異点は作物種,同 一作物種でも

生育過程で変わることは言及するまでもない。

Fig.11(a)～(c)は0≦RAT≦0.1×10-5で の同化細胞

層内CO2濃 度分布例である。この領域 は光合成過程を

総光合成 として取 り扱 うべ き範囲で,Fig.11(a)は

(26),(27)式 の関係からCA(ξ)=CA0,CA(ξ)は(29)

式で与えられる。

Fig.11(b)はkGb-KGs釣 り合い点直前,Fig.11(c)

は同点直後の場合で,Ef0値 は両者ほぼ等 しい値である

が,光 合成反応特性を反映 して2図 の結果は全 く異なる

CO2濃 度分布を示す。また,こ れ らの3図 には呼吸発生

相当最大CO2濃 度差ΔCAR=CA(0)-CA0が 顕著に現

れるが,RAT→RATmaxに 向かいΔCARは 漸減,Fig.5の

総光合成=純 光合成の方向となる。

この場合,CO2濃 度分布とEf0定 量的評価基準の関係

はFig.12の 濃度積分スキームのようにCO2濃 度 区画

面積比でRAT/RAT0,も しくはRAT/K0lを 表せるので,

「光合成反応特性-CO2濃 度分布-RAT」 の関係を図示す

るとFig.13と なり,3者 の相関をうまく表すことがで

きる。
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(a)Ef0=0 (b)Ef0=0.0294 (c)Ef0=0.0299

Fig.11. Comparison of CA(ξ) and CA(ξ) for RAT→0

(k0=0.947×10-2[mol/(m3・s)],CA0=0.964×10-3[mol/m3]).

Fig.12. Illustrative representation for simulation

of the CO2 concentration profile Within the

assimilation cell phase as a function of the

characteristics of the photosynthetic reaction.

5.結 言

葉の表裏でその組織構造が等 しい 「対称型作物葉」の

総光合成について,同 化細胞層CO2濃 度分布,CO2移

動流束,総 光合成反応速度定数,同 層側CO2移 動係数等

の理論解が同層のCO2拡 散方程式を解いて得 られた。

これ らの理論解を既報の 「イネ」に関する光合成速度

実測値(Noguchi,1983; Yabuki,1992)の 解析に適用

し,そ の結果を前報の純光合成速度についての解析結果

(Komori and Ikemoto,1999)と 比較 したところ,2つ

の光合成の相互関係,相 違および光合成反応の特徴に関

し,以 下に記すような理論解 と解析手法の妥当性を確認

し,い くつかの貴重な知見を得た。

Fig.13. Correlation of the characteristics of the

photosynthetic reaction and RAT.

(1)総 光 合成における対称葉同化細胞層CO2濃 度分

布 φA0(ξ,τ)は(7)式 で与え られる。(7)式 は呼吸反応

項k*=0を 代入すれば純光合成の解である。また,同 式

中の非定常項Fn(τ)は 一般に収束が速 く消滅するので,

(Komori and Ikemoto,1999),近 似解(13)式 となり,

実用上では(41)式 の簡略式が用いられる。

(2)総 光合成における同化細胞層内CO2移 動 流束

NA0は(14)式,同 層CO2移 動係数kL0は(15)式,総

光合成速度RAT0は(16)式 で与え られる。そして,純 光

合成における同層のCO2移 動 流束NA,CO2移 動係数

kL,純 光合成速度RATと それらの関係は,同 化産物物質

収支(19)式 よ り,NA0=NA,kL0≠kL,RAT0≠RATと な

るが,NA0=NAの 関係は(22)式 による総光合成-純 光
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合成の接続を可能にする。なお,NA0=NAで ある(20)

式 は,気 相側のCO2移 動 について総光合成=純 光合成

が成立することを裏付ける。

(3)総 光合成における同化細胞層側基準総光合成総括

CO2移 動係数KL0,気 相側基準総光合成総括CO2移 動

係数KG0は それぞれ(37),(38)式 で与えられ,(39)式

の関係が成立することによって,そ れらは(40)式 の ご

とく純光合成 の場合 の各純光合成総括CO2移 動 係数

KL,KGと 等 しくなる。また,(39)式 は(22)式 に代わ

る総光合成-純 光合成接続式であり,「図的試行法」(Ko-

mori and Ikemoto,1999)に よるRATか らkL,KGの 分

離,kL0推 定 の理論的整合性を与える。

(4)総 光 合成-純 光合成 の接続式 として(22)式 と

(39)式 のいずれを用いてもよいが,こ れらの2式 は0

≦RAT≦RATmaxでFig.3のk10,k1-RAT曲 線,k10線 内

挿法により両光合成の接続を可能にする。特に,RAT=0

のk10値 推定に適用されるk10線 内挿法は,(22)式 か ら

出発する(24)～(29)式 の理論的整合性が付された特別

な図解法(=k10図 解法)で ある。

(5)一 般 にRAT→0の とき,同 化細胞層内では呼吸に

よるCO2発 生のたあに同層CO2濃 度 分布は純光合成の

場合のそれよりも高 く,厳 密な意味で光合成現象を純光

合成で説明することができない。 しか し,RAT→RATmax

では現象は総光合成,純 光合成のいずれでも説明するこ

とができる。因みに,本 稿の理論的解析手法によれば,

イネの場合で ライフ ・サイクル中最大RATmaxを 呈 する

時期(Noguchi,1983; Yabuki,1992),近 似 的に総光

合成 ≒純光合成と見做 しえるのは厳密にはRAT≧0.52

×10-5で ある。なお,RAT=0の とき,k10=0.166×103

[1/s],ΔCAR=0.0057×10-2で 総光合成反応速度は非

常に速 く,0≦RAT≦RATmaxに お いて呼吸発生CO2相 当

濃度は最大となる。

(6)光 合成反応特性指標として(50)式 で定義される

「同化細胞層有効係数:Ef0」 が導入された。Ef0値 も しく

はEfo-RAT曲 線 は0≦RAT≦RATmaxの 光合成反応挙動

をよく表 し,葉 面CO2濃 度境界層,通 気細胞層側の対

応,そ れ ら2層(=気 相)と 同化細胞層のCO2移 動抵抗

の釣 り合い関係とも接点をもつことを示す。なお,イ ネ

についてのFig.8の 結果は0≦RAT≦RATmaxに おいて,

その光合成反応がKGb-KGs釣 り合い点(=KGb-KGs equi-

librium point),HkG-kL転 移点(HKG-kL transition

point)の2特 異点を もち,全 体として“光合成反応卓越

型CO2移 動” であることを裏付ける。

(7)農 業気象分野において,「ガス拡散抵抗モデル」に

基づき 「ohmの 法則」を適用 して導かれた 「既存のRAT

式」(Gaastra,1959;Yabuki,1992;1995)は 少なくと

も次のような欠陥がある。(a)CO2溶 解度=Henryの 法

則の欠落,(b)k10,k1不 確定,kLの 定義の不明と誤り,

(c)KL,KGの 定義の誤 り。これらの理論上の不整合は同

式の根本的な見直しを示唆する。また,同 化細胞層をも

対象 にしない光合成葉CO2移 動の取 り扱いは(Brown

and Escombe, 1900; Penman and Schofield, 1951),

光合成現象を必ずしも正 しく表現 し得ない。
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