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Abstract 

Analytical solutions of two gas phase C02 mass transfer coefficients in the photosynthetic process, 

kGb for the C02 boundary layer and kGS for the aerenchyma tissue of crop leaves, were obtainedby 

solving the diffusion problem of a composite slab. 

By the application of the solutions and analytical procedure to the net photosynthetic rate, RAT of 

•grice" (Yabuki, 1992), a summary of the results is shown below: 

1) In order to estimate kGb and kGS from the over-all gas phase C02 mass transfer coefficient kG 

obtained by the graphical method (Komori and Ikemoto, 1999), the C02 boundary layer parameter 

ƒÊ was introduced.ƒÊ is also available for evaluation of the C02 boundary layer thickness ƒÂGb and the 

effective C02 diffusivity DGS of the aerenchymatissue. Theoretically,ƒÊ takes the numerical region of 

1<ƒÊ<•‡.However, it is related mutually to the environmental conditions. 

2)ƒÂGb has a maximum at RAT=RATf where DGS is equivalent to the C02 diffusivity DA in the 

assimilation cell phase. Moreover, to evaluate kGb and kGs for 0<RAT<RATf or 0<DGS<DA,ƒÂGb 

interpolation method was proposed. The maximum figure of DGS is 10-7.It lies in the region of the 

figure between the C02 diffusivity in the air, DGS and DA. Both DGs and ƒÂGb approach zero as RAT 

decreases. 

3) Diffusion impact parameters, H and ƒÐ, defined by ,ƒÀ=DGs/DGb and ƒÅo=DGb/DA respectively, are 

useful to evaluate the role of the aerenchyma tissue to the C02 mass transfer in photosynthesis. 

For the case of •grice", the aerenchyma tissue relieves almost C02 diffusion impact at the 

assimilation cell surface. Therefore, the aerenchyma tissue of•grice" would not be necessarily a C02 

transfer barrier in photosynthesis. 

4) The remarkable change of DGS with RAT would be related to the stomatal aperture. The 

relationship between DGs and the stomatal aperture may be investigated quantitatively by the concept 

of•gKinetic theory of gases", taking into account•gKnudsen flow", diffusion and permeation of gases 

through a septum with multi-micro pores. 

5) The average C02 concentration of the aerenchyma tissue, ƒÓ2av is given by Eq. (53), and the 

relationship between ƒÓ2av and ƒÊav can be expressed by Eq. (54). These equations and the observation 

of ƒÓ2av of the aerenchyma tissue would be available to obtain the correlation of ƒÊ and the 

environmental conditions for crop growth. 

Key words : Photosynthesis, C02 mass transfer coefficient, C02 boundary layer, Dffusivity, Diffu-

sion impact.
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1.緒 言

光合成葉の系内CO2物 質移動収支を表わす光合成速

度式 は生育環境条件の変動があ っても成立する普遍式

で,同 式中の各層C02移 動係数(=コ ンダクタンス),

もしくはその逆数であるC02移 動抵抗,そ してそれ ら

を構成する変数,要 因 もまた物理的な意味において普遍

性をもつ。

農業気象学的な見地か ら,最 終的な結果となるこれ ら

の普遍的な変数,要 因と生育環境である気象条件との関

係を得るにあたり,光 合成速度式中で対象となる変数と

要因は,既 知で決定的な系内の物性値と温度を別とすれ

ば,光 合成反応速度定数kl[1/s],気 液 平衡定数(＝

Henry定 数)H[Pa・m3/mol],通 気細胞層厚 みδGs

[m]と 同層内C02有 効拡散係数DGs[m2/s],葉 面C02

濃度境界層厚み δGb[m]の5項 である。そして,こ れら

の変数が光合成速度式とともに普遍性を具備するための

基本原則は次の3項 である。

1)系 構成各層のC02濃 度分布を拡散方程式(=Fick

の拡散第2法 則)を 解いて求め,そ の解に基づき

C02移 動流束＝吸収速度(Fickの 拡散第1法 則)

表示とすること

2)光 合成系を構成する最寄 り層は,葉 面C02濃 度境

界層(葉 外＝大気側),通 気細胞層(葉 内側,以 上

の2層 は気相),同 化細胞層(液 相,CO2溶 解及び

光合成反応層)の 「3層2相 系」で,2相(＝ 異相)

を一括 してC02物 質収支を表わすこと

3)異 相間の物質移動 となる気-液接触界面(通 気－同

化細胞層界面)に おいてC02溶 解度を表わす気液

平衡関係,同 化細胞層側CO2拡 散方程式に反応項

を導入すること

以上のうち第1)項 は3層 のCO2移 動係数の物理的

定義を明確にし,拡 散理論上の整合性=普 遍性を与える

ことを意味 し,第2),3)項 については,も し,原 則の不

備,欠 落,曖 昧等々の背景があれば,物 質移動係数の意

味亡失に止まらず,推 算値の信頼性にまで波及する恐れ

を示唆するので,基 本的に光合成速度式,各C02移 動係

数 ともに拡散理論上 の整合性をもたせることを意味す

る。

この観点に立てば,既 報の農業気象分野における光合

成速度式とその導出に至る解析の手順(例 えば,Brown

and Escombe,1900;Penman and Schofield,1951;

Gaastra,1959;Yabuki,1992;1995)な どにいくつか

の疑問が浮上するが,前 出の5変 数に理論的整合性を付

すもう一つの必然性 は,そ れらの物理的な本質を検討す

ることにある。前報(Komori and Ikemoto,1999)で

取 り扱 ったk1に ついては説明を割愛するが,普 遍的な,

DGs,δGbの 値 を得ることによって通気細胞層のCO2移

動機構,物 質移動現象の特性,お よび役割等については

さ らな る 「DGs解 析」,ま た光合 成速 度実測 値RAT

[moL/(m2・s)]か ら得 られるδGbが あくまで平均値で

しかないことに留意すれば,境 界層理論の適用,拡 張を

図 った 「δGb解 析」へ と進展 させる背景が与えられる

(Komori,1999)｡

そ こで,本 報では気相側2層 のCO2濃 度(=分 圧)分

布とそれに基づいて得 られる葉面CO2濃 度境界層 と通

気細胞層のC02移 動係数kGb,kGbの 理論解を提示 し,そ

の結果を前報(Komori and Ikemoto,1999)で 取 り

扱 ったイネ(Yabuki,1992)の 気相複合CO2移 動係数

kGのkGb,kGs分 離 に適用するとともにδGbとDGsを 求

め,そ れらの部分的な定量的評価と特徴の検討を試み,

さ らなる,解 析の基盤を与えた。

2.理 論

気相側に該当する 「葉面C02濃 度 境界層+通 気細胞

層」の2層 構成系拡散問題は,気液接触界面 となる通気-

同化細胞層界面のC02濃 度(＝ 分圧)PAi[Pa]が 与 えら

れれば,同 化細胞層側 と切 り離 して解析的に両層のCO2

濃度(=分 圧)分 布解を求めることができる(Komori,

1998)。

差 し当り,同 化細胞層側C02移 動係数KL[m/s]の 解

析で設けた仮定の全項をここでも設定 し(Komori and

Ikemoto,1999),通 気細胞層が(1)気 孔,気 孔腔,(2)

表皮,細 胞空間隙と通気道の構成で,か っ時間t＝tlか

らt＝t2の 任意の時間間隔 ⊿t[s]で,気 液界面C02平

衡濃度(＝ 分圧)PAi[Pa]お よび2層 の拡散係数DGb,

DGsが

(1)

(2)

のような “定数化処理"が 可能とすると,系 のC02濃 度

(=分 圧)分 布モデルは光合成過程の任意の時間tに お

いてFig.1の よ うに描かれる。

そして,系 内では理想気体の法則が成 り立ち,光 合成

がt=0で,C02補 償 点P*A0[Pa]か ら始 まるとすれば,

Fig.1に 基 づき時間t＝t[s]に おける2層 の拡散方程

式,境 界条件,初 期条件は

(3)

(4)
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φ1＝1 (ξ=― ξ1)(5)

φ1＝ φ2(ξ=0)(6)

(7)

φ2＝ ε(ξ ＝ξ2)(8)

φ1=φ2=0 (τ＝0)(9)

ただし,(3)～(9)式 の無次元変数 は

(m=1,2),

PAt＝HCAi,δGT＝ δGb十 δGs, (10)

であり,PA1,PA2[Pa]は それぞれ葉面CO2濃 度境界層

と通気細胞層側のCO2分 圧,DGb[m2/s]は 大気中にお

けるCO2拡 散 係数,δGs[m]は 通気細胞層厚み,H

[Pa・m3/mol]はHenry定 数,CAi[mol/m3]はPAi

に平衡な同化細胞層表面のCO2濃 度 である。

Fig.1.Schematic representation of the C02 

partial pressure(=concentration profile in the 
aerenchyma tissue of a crop leaf and the C02 
boundary layer (a composite slab diffusion 

problem).

この 問 題 の 一 つ の特 徴 はDGs<DGb,も し くはDGs≪

DGbで あ る と予 想 さ れ,一 般 的 に は物 性値 の異 な る2枚

の板 が接 着 され た “バ イ メ タル の熱 伝 導 問 題"と 同 じ く,

複 合 平 板 拡 散 問 題 ＝Composite Slab Diffusion Prob-

lemで あ り,広 義 に はSturm－Liouville型 問 題 で も あ る

が,解 法 と してLaplace変 換 法 を用 い る のが 最 も妥 当 と

判 断 され る(Churchill,1958;Carslaw and Jaeger,

1959)｡

した が って,こ こで もLaplace変 換 法 に よ り,(5)～

(9)式 を 満 足 す る(3),(4)式 の一 般 解(＝ 厳 密 解)φ1,

φ2を 求 め るが,そ れ らの解 は実 用 計 算 上 で は相 当 に煩 雑

で 不 都 合 な こ と か ら,Laplace逆 変 換 演 算 過 程 で ξ2＜

ξ1,か つ ξ2≪1で あ る こ と に着 目 して 近 似 解 を導 く と

(11)

(12)

た だ し,(11),(12)式 の αnは

(13)

の正 根 で あ りS(ξl),S(ξ2),C(ξ1),C(ξ2)は それ ぞ れ

次 の よ うで あ る。

S(ξ1)＝sin√β αnξ1  S(ξ2)＝sinαnξ2

C(ξ1)＝cos√β αnξ1  C(ξ2)＝cosαnξ2

さて,ガ ス吸 収 理 論 にい う物 質 収支 で もあ る(7)式 に基

づ け ば,.RATと 各 層 のC02移 動 流 束NA1,NA2[mol/

(m2・s)]か ら,kGbとkGsは 次 の よ うに定 義 され る。

RAT=NA1=NA2 (x=0) (14)

(15)

(16)

こ こで,R[Pa・m3/(mol・K)]は 気 体 定 数,T[K]

は系 の温 度 で あ る。

(15),(16)式 に(11),(12)式 を 適 合 させ る と
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(17)

(18)

以上のごとくであるが,(17)式 の両辺には時間tの 項が

含まれ,そ れらの値 は等しくない｡し かし,同 式右辺の

係数項であるDGb,T,δGbの3変 数で時間tの 関数とな

るものはない。すなわち,

(19)

よって,(17)式 の両辺が等値となるのは,非 定常項が相

殺され,{}の 値が一定値となる場合なので,

(20)

もちろん,(20)式 右辺の値は(11),(12)式 を(7)式

に適合させた両辺とも同じでなければならないので,非

定常項の値が十分小さいことが要件となる。

したがって,(17)式 の非定常項の値が十分小 さけれ

ば,ξ2/βξ1とおいて,

(21)

DGs=RTδGskGs(22)

そ して,PAl│x＝o＝PA2│x＝0＝PAsと お け ば,(14)～(16)式

よ り

(23)

(24)

も し くは

(25)

ま た,(17)式 の成 立 要 件 ξ2/βξ1＝1よ り

(26)

DGs＝2RTδGskG(27)

(28)

なお,以 上の計算 はFig.1の モデルが葉片側について

の図示なので,葉 の組織構造等の対称性に関係なく適用

できるが,対 称葉として取り扱われるイネに関する以下

のデータ解析は葉片側の結果で,各 計算値は葉の表裏で

ともに等 しい。

3.解 適用 の予備検討

3.1葉 面CO2濃 度境界層パラメータμの導入と解

の簡略化

(17)式 左辺{}第2項 のパラメータξ2/βξ1はkGb

とkGsの 案分比を表わし,ξ2/βξ1＝1の ときkGb＝kGSで

両層のCO2移 動抵抗は等 しく,葉 面CO2濃 度境界層は

その抵抗が最大,葉 側は最小という葉には最 も有利な状

態 もしくは理想的状態を意味する。

しかし,自 然条件下に限らず,多 分に不規則で独立的

な気象条件は作物の生理状態とも複雑に絡み,ξ2/βξ1の

値を変動 させるはずで,恒 常的に ξ2/βξl=1な る状態は

何 らの保証 もなく,余 りにも一義的かっ非現実的でさえ

ある。

そこで,こ のような背景 も踏まえ,理 論解の一般化を

図る目的で,以 下のようにさらに理論的検討を進ある。

いま,必 ず しもξ2/βξ1＝1に とらわれないとすると,

(23)式 よ り

(29)

(29)式 のμを用いて(26)～(28)式 を書 き換えると

(30)

(31)

(32)

ここでは,便 宜上,μ に 「葉面C02濃 度境界層パ ラメー

タ:C02 Boundary Layer Parameter」 の定義を物理的

に与えることとする。

一般に通気細胞層 の組織構造は細孔 もしくは多孔性

材料 と見倣 してよく,DGb≫DGsの 可能性を考慮すると,

1/kGb＞1/kGsは 物理的に無理があるので,1/kGb<1/

kGs,す なわち,1<μ<∞ の範囲を設定するのが妥当で

ある。

ただ し,μ＞1の 設定は実質的に(11),(12)式 右辺第

2項 φt(ξ,τ)(＝ 非 定常項)が 数値上 で,同 第1項

φs(ξ)(=定 常項)に 比べ無視 し得る程度に小さく,解 の

定常化近似(=擬 定常化)を できることが前提 となる。

さて,こ の場合,μ ＞1で μの値が極端に大きくない

限り,δGb≫ δGsでδGT=δGbと おけるから,(13)式 の

βξ1/ξ2とμの関係はξ1=1と おいて

(33)

(33)式 を用 いれ ば,(11),(12)式 右辺 φt(ξ,τ)の 「幕
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数」は

(34)

一 方
,(13)式 の正 根 αnは βξ1/ξ2=1/μ を パ ラ メ ー タ に

n=1～n=6ま で とす る と,√β α1=15708(μ ＝ ∞)～

2.0288(μ=1),n＞2で は√βαn＞4.7124で あ る(例 え

ば,Carslaw and Jaeger,1959;Komori,1996)。

した が って,n＞2の αnの 値 が α1に 比 して 大 き くな

る こ とか ら,実 質 的 な 数 値 計 算 は α1の み に つ いて 行 え

ば よ いが,差 し当 り,(11),(12)式 のφt(ξ,τ)が 無 視

小 と な らな い の は,(34)式 の値 が小 さ い場 合 で あ る こ

と に留 意 し,い くつ か の 例 を計 算 す る とTable1の よ う

にな る。

た だ し,上 表 の値 は こ こで取 り扱 っ たRATデ ー タ の範

疇 にあ る試算 で,計 算 諸 元 は以 下 の よ うで あ る。

DGb=1.605x10-5[m2/s],

DGS=2.061×10-9[m2/s]

(=DA,β=l.2841×10-4,T＝301.0[K])

ε=0.1,δGs＝2.0×10-5[m],t=3600[s]

た だ し,DAは 同 化 細 胞 層C02拡 散 係 数 で あ る

(Komori and Ikemoto,1999)｡

TabLe 1の 結 果 は,φ(ξ,τ)=φs(ξ)で 擬定 常 とす る

近 似 が成 り立 ち,数 値 計 算 上 の簡 便 化 と(29)～(32)式

の妥 当性 を裏 付 け る。ま た,と くに μ→ ∞ の と き,δGT→

δGSと な る ので,(34)式 の値 は

(35)

とな り,や は り φ(ξ,τ)=φs(ξ)が 成 り立 つ 。

Table 1 Comparison of the steady solution ƒÓs(ƒÌ) and the transient solution ƒÓt(ƒÌ,ƒÑ) in Eq. 

(11)or Eq.(12)atƒÌ=0 with the positive rootƒ¿1 in Eq. (13).

Fig.2.CO2 mass transfer coefficients, kGb, kGs 

and kG with the net photosynthetic rate RAT (for 

the case of•grice": where ƒÊ is the CO2 boundary 

layer parameter).

3.2.RAT実 測値の選択と,kc,kGb,kGsデ ―夕

前報では同化細胞層側C02移 動係数続[m/s]と 正

味光合成反応速度定数 ん1[1/s]の 解析に主眼を置いた

ので,Yabuki(1992)に よ るイネのRAT実 測値のうち

でも,最 も不規則かっ不連続に日変動する8月31日 の

データのみを用いたが(Komori and Ikemoto,1999),

こてでは前報で提示 した解析法の普遍性を検証すること

も兼ねて,8月30日,9月20日,9月29日 のRAT実 測

値をデータ解析に加えた。

これ ら4日 のRAT実 測値か らkL,kGを 分離する手

順,仮 定,物 性値および寸法諸元等は前報に準ずるので

記述を割愛するが,分 離 したkGをRATに 対 して点綴す

るとFig.2の 破線のように描かれる。

Fig.2に はkGの ほか(29)式 に基づき,μ をパラメー

タに,kGb,kGsも 同時に点綴 してあるが,kGbに ついては

2＜kGb/kG＜ ∞,kGsは1＜kGs/kG＜2で 前者の変動 は

発散的であるのに対 し,後 者のそれは2倍 でしかない。

この結果は後述するδGb,DGsに も現れるが,仮 に作物

種ごとにμの上限値があるとして も,一 種の外乱的パ ラ

メータであるμの発散形変動を,わ ずか2倍 の変動に収

束させる通気細胞層の制御能力は非常に興味深い。

なお,Fig.2も 含 め,以 下の各図に示される細実線

は,こ こで提示 した理論の一般化 と考察の普遍性を目的

として,実 測のRAT値 を延長 した計算拡張領域の結果で

ある。
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RAT×10-5[mol/(㎡ ・s)]

Fig.3.Change of the C02 boundary layer thick-

ness ƒÂGb with RAT

RAT×10-5[mo/(㎡ ・s)]

Fig.4.Correlation of the effective C02 diffusivity 

in the aerenchyma tissue DGs and RAT.

4.解 析 結 果 と 考 察

4.1δGbとDGsの 解 析 結 果

(30)式 で δGb,(31)式 に よ りDGsを 求 め,RATに 対

して 点 綴 した一 例 を 示 す とFigs.3,4の よ う にな る。

と くにFig.3に は,μ=0と した δGb0曲 線 も同時 に描

いた が,μ=0は 通 気 細 胞 層 が な く,大 気 側 葉 面CO2濃

度 境 界 層 が 同化 細 胞 層 と直 接 気 液接 触 す る場 合 で,Fig.

2のkG線 の値 に重 な る。そ して,Figs.3,4の 結 果 は以

下 の よ うに 要約 さ れ る。

1)δGbに つ い て(Fig.3)

(1)δ σb,δGb0はRATに 対 して一 つ の規 則 的か つ 連 続

的 な変 化 を示 す。 ま た,RATと の 間 に逆 比 例 相 関

が あ り,理 論 的 にRAT→0で δGb→ ∞ とな る。

(2)実 測 最 大RAT値:RATmax=l.26263×10-5で も

δGb=2.0×10-3[m],δGb/δGs=102。 δσbは圧 倒

的 に厚 く,δGb≫δGsと な る。

(3)δGb/δGb0＜1/2で 常 に δGb＜ δGb0o通 気 細胞 層 の 介

在 は任 意 のkGに お い て,葉 面CO2濃 度境 界層 の

CO2移 動 抵 抗 を相 対 的 に軽 減 す る。

2)DGsに つ い て(Fig.4)

(1)DGSはRATと 比 例 相 関 が あ り,規 則 性 あ る連 続変

化 を示 し,l＜ μ＜ ∞ で任 意 のRATに お い て そ の

変 動 幅 は2倍 に止 ま る。

(2)DGs最 大 値 は10-7で,DGbと 同化 細 胞 層CO2拡

散 係 数DAと の 中間 的位 数 で あ る。

(3)0＜RAT＜RATmaxの 過 程 で は,DGb≫DGs＞DA→

DGs=DA→DGs＜DA→DGs=0の 収 束軌跡 を辿

る。

以上の各項にいうDGSの 変化の特徴は気孔の開閉とも

深い関係をもっとしてよいが,巨 視的に見て構造上では

ルーバー型調整弁(Louver Damper),動 作上ではサー

ボ系制御(Servo Control system)の 範疇で,プ ロセス

構成機器としては一端末機器でしかない気孔の開閉のみ

に,こ れ ら一連の変化の特徴,特 性が依存するとは考え

難いところがある。

そ して,以 上の各項は新たに次のような問題も提起す

る。

(1)通 気細胞層の役割と機能評価

(Ⅱ)0＜DGs＜DA領 域 のCO2移 動現象特性

(Ⅲ)δGb＜ δGb0とDGsと の関係,DGs→0軌 跡に関する

CO2移 動機構の解析

上記の各項で,第(I)項 は代表的物性である各層拡

散係数の定量的な比較相対評価,第(Ⅱ)項 はμとδGb,

もしくはμとkGbの 相関を求めること,第(Ⅲ)項 は気

孔開口寸法と密接な拡散機構(例:細 孔拡散,Knudsen

拡散,そ の他)を 解析することが挙げられるが,第(Ⅲ)

項 は前2項 と根本的に異なる取り扱いとなるので,こ こ

では第(I),(Ⅱ)項 について検討を試みる。

なお,δGbとDGsの 解 析にあたり,DGb値 はChapman-

Enskogの 式(Bird et al.,1960;J0st,1960)を 用 いて

推算 し,通 気細胞層厚みについては,前 報(Komori

and Ikemoto,1999)の 生葉密度比値に基づきδGs=2.0

×10-5[m]と した。
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4.2通 気細胞層の新評価指標H,σ

例えば,T=298[K]に お けるCO2の 気液相拡散係

数比 はDGb/DA=8208,水 対C02の モ ル密度比 は

ρLM/ρGM=1360で ある。

極端に大きいこれ らの相対比は,も し通気細胞層がな

く,C02が 同化細胞層へ直接接触 して拡散するとする

と,気 相側のC02分 子 にとって液相への拡散は固体壁

衝突,固 体層内浸入強行に匹敵する程の拡散移動難を予

測させる。

もし,液 相における溶質ガス拡散係数も,気 相におけ

るそれと同様に気体分子運動論による取 り扱い範疇に置

けるとすれば(Sat0,1980),媒 体ｊ成分中を拡散する溶

質i成 分(=2成 分系)の 拡散係数Dij[m2/s]は 多 くの

場合,次 のような形で表わせる(Bird et al.,1960;

Jost,1960;Mizushina and Ogino,1981).

(36)

ここで,Mi,Mj[g/mol]は 成分i,jの 分子量,Bは

Bo1tzmann定k[J/molecule・K]な どを統括整理

した係数,g(t)は 温度関数項,fij(Ωij,λij)は拡散活性

化エネルギー[J/mol](も しくは[J/molecule])を 分

子相互の衝突エネルギーに置 き換えた一つのエネルギー

関数項で,と もにLennard-Jones定 数値表か ら求めら

れる2分 子間の力の関数パラメータΩijと衝突直径λij

の関数でもある(Bird et al.,1960;Nakagawa and

Kanbe,1964;Mizushina and Ogino,1981).

差 し当たり,系 の温度が一定で,(36)式 右辺の分子量

項の値 はほぼ等 しいが,互 いにDijの 異 なる2層 が接 し

ており(層 間の遮断はなし),一 方の層から他方の層への

溶質ガスi成 分が拡散するとすれば,エ ネルギーの強さ

でもある(36)fij(Ωij,λij)式 の変化を要することにな

る。そして,そ の変化量が大きいほど2層 界面における

分子エネルギー変化 は衝撃的であるから,2層 のDij比

は概念的な意味での拡散難易度指標=拡 散衝撃度を表わ

すとしてよい。

いま,一 つの光合成系においてC02移 動方向に沿い,

下流側基準で拡散衝撃度 η:Diffusion Impact Intensi-

tyを 定義すると,

(37)

もちろん,η0は 通気細胞層がない場合で,気 液接触界面

で全衝撃 を受けることになるが,光 合成系では葉面C02

濃度境界層-通 気細胞層界面=第1拡 散壁,通 気-同 化細

胞層界面=第2拡 散壁があるので,各 壁の分担する衝撃

割合=拡 散衝撃分担率:Fraction of Diffusion Impact

Assignment HG,HLは

(第1拡 散壁)(38)

(第2拡 散壁)(39)

一 方
,溶 質 分 子(=C02)か ら見 れ ば,一 つ の層 に お

いて 獲 得 した 活 性 化 エ ネル ギ ーを 拡 散 によ って 消散 ＝緩

和 す る こ とで もあ るの で(Nakagawa and Kanbe,

1964),fij(Ωij,λij)は 一 つ の ポ テ ン シ ャル ・エ ネ ル ギ ー

で もあ り,異 な るDijは ポ テ ン シ ャル ・エ ネ ル ギ ー 差

⊿fij(Ωij,λij)=拡 散 障壁 高 差 を表 わ す こと に相 当す る。

便 宜 上,η の定 義 と同 じよ うに そ の高 差 比 を拡 散 衝 撃

緩 和 率 ＝Ratio of Diffusion Impact Relaxationと 呼

び,そ れ ぞれ σG,σLと お く と

(第1拡 散壁)

(40)

(第2拡 散壁)

(41)
となる。

そして,通 気細胞層がない場合のσoは

(42)

(40),(41),(42)式 よ り

(43)

(44)

上 の2式 よ り,通 気 一同 化細 胞 層 界 面=第2拡 散 壁 で

拡 散 障壁 高 差 が 消 滅 す るの はDGs=DAの と き で,そ の

と き拡 散 障 壁 は葉 面CO2濃 度 境 界 層 －通 気 細 胞 層 ＝第

1拡 散 壁 の み とな る。

こ こで,(38)～(41)式 の一 般 化 を考 慮 して,PAO*を

PA0*=0,PAo*=3.039,PA0*＝6.422[Pa]に 設 定,RAT

に つ い て はRAT=2.84×10-5[mol/(㎡ ・s)]ま で,

さ らに計 算 領 域 を拡 張 して1＜ μ＜ ∞ の範 囲 でDGsを 求

め,Hお よ び σをDGsに 対 して 点 綴 した一 例 を示 す と

Figs.5,6の よ うに 図示 され る。

1)H曲 線 に つ い て(Fig.5)

(1)DGsに 対 してHGは 逆 比 例,HLは 比 例,一 定値

DGscで 両 曲線 は交 差,DGs＜DGscでHG＞HLに 逆

転,Hは 第1拡 散 壁 に移 行,た だ しDGsc=1.8×

10-7[㎡/s]

(2)DGs＜DGscでDGs→0(=RAT→0)は 第1拡 散 壁 で

の衝 撃 全 面 負 担 の方 向 とな る。
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Fig.5.Plots of HG and HL against DGs.

Fig.6.Plots ƒÐG and ƒÐL against DGs.

Fig.7.Changes of HG and HL with RAT.

Fig.8.Relation between ƒÐG and RAT.(3)HG＜1,HL＞0の ほぼ全域にわたり,DGbよ りは

るかに小 さいDGsの 値 はC02分 子拡散の空間と

なる気孔開口,葉 内細胞空間隙寸法とそれに相当

する(36)式 λijとの関係を窺わせる。

2)σ 曲線について(Fig.6)

(1)第1拡 散壁 はDGs＞DAの 領域で,DGs→DAに 向け

拡散障壁高差は低→高側への移動。DGs＜DA領 域

でDGs→0の とき高差増 となるが,β,1/ηoの 値

が小さいので高差変動 はほとんどない。

(2)第2拡 散壁はDGs=DGscか ら徐々に拡散障壁高差

の低下が始まり,DGs→DAに 向かい低下割合が大

となる。また,同 壁はDGs=DAで 消滅する。

(3)DGs＝DAで 両拡散壁は相対的にCO2移 動抵抗と

しての役割を逆転。通気細胞層側が拡散難層に変

転する。

のように要約されるが,イ ネについてH,σ をRATに 対

して点綴するとFigs.7,8の よ うな例示 となる。

(1)DGsc=1.8×10-7[㎡/s]はRATmaxに お けるDGs

の最大値DGsmaxと ほぼ一致する。

(2)イ ネの場合,光 合成過程のほぼ全域0＜RAT＜

RATmaxに おいてHG＞HL最 大 でもHG=HL=

0.5で,拡 散衝撃のほとんどが通気細胞層側(=

第1拡 散壁側)の 負担で営まれる。

(3)イ ネの光合成過程では第2拡 散壁は全面的に拡散

障壁差低の方向となる。また,DGs＜DAでRAT→

0は 通気細胞層がC02移 動遮断の方向となるこ

とを示唆する。

(4)σG=0と な るRAT値 は系の温度が低 いときRAT

→0側 へ,μ →大 となればRAT→ 大 の側へRAT軸

上をわずかに移動する。

(5)通 気細胞層の拡散衝撃応答挙動＝DGsの 変動は同

層の可逆性 と同化細胞層側の「拡散衝撃保護」,も

しくは光合成過程中の 「CO2軟 拡散保持」の効果

を示す。

(6)イ ネの場合,前(1),(2)項 およびRAT→0(RAT

低領域)の 通気細胞層側CO2移 動抵抗負担を同

化細胞層側の拡散衝撃軽減 と見做せば,通 気細胞

層=葉 内CO2拡 散 障壁とする評価には疑問があ
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る 。

Table 2 Diffusivities DGb,DA and diffusion impact intensity ηo.

(7)H,σ よる通気細胞層の機能評価は,Hお よびσ

ともにDGsを 基 準としているので,DGsに ついて

さらに解析を試行する必要がある。

のごとく,Figs.7,8の 考 察はまとめられる。

なお,Hと σの計算にあたり用いたDGs,DAの 値 は

ηoとともにTabLe2に ま とめた。

4.30≦DGs＜DA領 域 のCO2移 動現象特性

Figs.3,4に よれば,RAT→0は,δGb→ ∞,DGs→0の

極限値に収束することを示す。

物理的かっ数学的な意味で δGb,DGSの 極 限値収束は

工学分野における境界層理論の範疇ではδGb→∞は合理

的,DGs→0は 不都合 となるが,光 合成では前者は非現実

的で不都合,後 者は現象として現実的で,RAT=0の 近

傍におけるC02移 動現象を従来の 「境界層理論」の概念

に基づいて説明することに無理がある。

そこで,こ こでは0＜DGs＜DAの 領域 におけるC02

移動 について理論的な考察を加えておく。

Figs.6,7結 果 は,DGs=DAで 通気細胞層はその全面

で拡散衝撃緩和力を失い,DGs＜DAでCO2移 動抵抗が

増すことを示す。

この傾向はFigs.2,4と 同 じくDGs=DAに 相 当する

RATf以 下 のRAT領 域 では,任 意のμにおけるkGs,DGs

が μ＝∞の曲線に漸近 し,RAT=0でkGs＝DGs=0と な

ることを示す。もちろん,kGs,DGs→0は ε→0(＝PAi→

PAo*)と もなるので,(29),(32)式 は次のようになる。

(45)

(46)

上 の2式 か ら,(23),(24)式 は

とくに,(47)式 の関係は同化細胞層側との間でも成

立して

(49)

ただし,上 式のkL[m/s]は 同化細胞層側CO2移 動係

数,CAL,CAO[mol/m3]は 通気-同 化細胞層界面および

PAO*と 平衡な同化細胞層側CO2濃 度である(Komori

and Ikemoto,1999)｡

以上 の計算 はFickの 第1拡 散法則で書かれるRATに

ついての結果であるが,こ の裏付けはFickの 拡散第2

法則から出発 して導かれた(11),(12)式 で も与えられ

なければならない。

前述のごとく,(11),(12)式 の非定常項は数値計算上

では無視できるので,(11),(12)式 を簡略化 し,か っμ

を用いて書き改め,μ→∞(=β →0)の 極限値をとると,

φ1についてはξに無関係に

(50)

ま た,φ2はPAiがCO2－H20平 衡 線 上 をPAO*に 向 か う

の で(Komori and Ikemoto,1999)

(51)
一 方 ,同 化 細 胞 層 側 は γ(=√kl/DA l・1[m]は 同 化

細 胞 層 厚 み)が γ→0に 近 づ くので,同 層 に関 す る簡 略

解(Komori and Ikemot0,1999)の 分子,分 母 を微 分

し γ=0を 代 入 す る とCAi→CA0で(49)式 と一 致 す る。

そ して,(7)式 の関 係 は μ→ ∞ の とき

(52)

以上の計算結果を要約すると,RAT→0の とき

(1)(50)式,(52)式 の右辺はδGb→0で 減少,消 減の

方向

(2)(51)式,(52)式 左辺は通気細胞層にC02濃 度分

布あり

(3)(51)左 式 は(49)式 右辺とも一致 して,同 化細胞

層側との整合性保持

となる。そして,実 現象上で第(1)項 は典型的なl日 の

RAT変 動 において必ず通過するRAT＝0点 が,も う一つ

のμ→∞要因:δGb→0と なる風速u→ ∞ とは独立に起
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こ り,境 界 層 理 論 との 間 に矛 盾 を来 た さな い て と,か つ,

第(2),(3)項 は 系 内 のCO2収 支 成 立 の下 で はRAT=0

が 光 合 成-呼 吸 の 釣 り合 い点 で,通 気 細 胞 層 側 で 起 こ る

こ とを示 す 「拡 散Paradox」 を 踏 まえ る とDGs=0は 見

掛 け上 の現 象 で あ り,RAT=0近 傍 の 同 層 に お け るC02

移 動 機 構 を一 般 に言 う “拡 散"の み で は説 明 で きず,δGb

減少 開始 点 が何 処 か は上 述 の 計 算 で は求 め られ な い と い

う問題 を新 た に提 起 す る。 す な わ ち,そ れ らの 問題 提 起

に伴 う対 応 は

1)0＜DGs＜DA,0＜RAT＜RATfで δGb→0の 方 向 で減

少,RATfで δGbは 最 大 と な る。 この こ と はDGs=

DAに お け るRATfが δGb変 曲点 とな る こ とを 示 す

が(RAT＜RATfで ∂δGb/∂RAT＞0),同 点 はFig.8

の 曲線 で しか求 め られ な い。

2)RATfお よ び.RATf値 に対 応 す る δGb変 曲 点:δGbfは

DGs=DA,(33)式 にβf=DA/DGbを 代 入 した δGb

で与 え られ る。 ま た,δGb＜ δGbdの領 域 につ いて は

「別 法 」 に て,δGb,DGsを 求 め な けれ ば な らな い 。

3)0＜RAT<RATfで はRAT→0に 向 け1/kGb→0,1/

kGs→ ∞,か っkG→kGsと な る。 同時 に,PAs→PAG,

PAl→PAO*は 通 気 細 胞 層 のCO2分 圧 勾 配 ∂PA2/∂x

→ 大 な る方 向 と し,同 層 のCO2移 動 に 関 し 「拡 散

Paradox」 を示 唆 す る。 よ って,DGsに つ い て物 理

的意 義 の解 析 が必 要 とな る。

の ご と くで あ る。

Fig.9.An example of estimation of δGb for 0＜

RAT＜0.1 by δGb interpo1ation method.

Fig.10.Modifcation of DGs and μ by δGb inter-

polation methods shown in Fig.10.

Fig.l1.Correlation of kGb and kGs modified byδGb

interpolation method.

上述の第3)項 は前出第4.1項 で述べたように,別 の

理論的取 り扱いとなるので,こ こでは第1),2)項 につ

いて検討 し,δGb＜ δGbf領域 におけるδGb,DGsの 推算別

法を検討する。

0＜RATぐRATfの 領域 はFig.2の 破 線 左 側 で,こ の 領

域 は狭 く,か っRAT=0の 近 傍 に限 られ てFigs.3,4の

破 線 左 側 と も重 な る。

い ま,Fig.3の この部 分 を拡 大 し,(33)式 にβfを 代

入 して δGbfを求 め,μ をパ ラメ ー タ と した δGb対RAT曲

線 に δGbfを落 し,μ を横 切 って各 δGbf点 を 結 べ ばFig.9

のA線 が 描 か れ る。A線 は δGbfとRATfを 与 えRATの 左

方RAT→0側 は別 法適 用 の範 囲 と な る こ とを 示 す。

Figs.3,9は と もに片 対 数 点 綴 で δGb=0を 記 入 で き

な いか ら,Fig.9の δGb,RATを い っ た ん普 通 方 眼 紙 上

に転 描 し,0＜RAT<RATfが 狭 い こと に留 意 して,各 δGbf

点 か らRAT=δGb=0の 原 点 に 直 線 を 内 挿 す れ ば,各

δGbf～ δGb=0の 同 直 線 は0＜RAT＜RATfに お け るRAT

と δGbを 与 え る。

そ して,こ の よ うに して 得 られ たRAT,δGbデ ー タを

Fig.9の 図上 で δGbf点 か らA線 左 側 に再 点 綴 す る と,

B1～Bn線 とな る が,B線 上 の δGbは 全 て異 な った μ値
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をとる。

この領域におけるμ値は,δGbが 得 られているので,

(30)式 か らμを逆算 して推算され,そ の値を(31)式 に

代入すればDGsを 求 めることができる。

Fig.l0は 別法(以 下 「内挿法」と呼ぶ)に よるDGsの

μ移行を比較 した図示例であるが,0＜RAT＜RATfで あ

るDGs＜DAで は μ→大の方向へ移行,DGs→ 小 となるこ

とを示す。

Fig.11は 「内挿法」 による0＜RAT＜RATf領 域の,

kGb,kGs対RAT点 綴例を図示するが,こ れ らの結果は前

出の理論 と 「内挿法」の妥当性を裏付ける｡

以上の考察 は作物葉の光合成過程におけるC02移 動

現象特性を示すものであるが,日 中のRAT=0→RATmax

(往路),そ してRATmax→RAT=0(復 路)に おいて,δGb

が どのような経路を辿 るかは,μ の決定 も含め実験的手

法により検証 しなければならない。ただ,通 気細胞層が

C02移 動抵抗可変組織であるとすれば,そ の特性は非常

に興味深いところがある。

4.4μ とCO2分 圧分布

(29)式 によれば,μ はPAsを 知 ることで推定できる

が,一 般にPAsは 理論的推定 も,直 接実測することも不

可能で未知となる。

前述のごとくμとδGb,DGsと の相関は実験的手法に

依 らざるを得ないが,前 出の理論的取 り扱いに基づ け

ば,次 の2方 法が挙げられる。

L)δGbを 実測 して(30)式 を適用(直 接的方法)

2)系 構成2層,も しくは1層 のC02平 均分圧(=濃 度)

を実測,C02平 均分圧理論解適用(間 接的方法)

いずれの方法を採るかは測定技術 と作物葉の置かれる

実験場の状況にも依るが,後 者の方法では1＜ μ＜∞の

変動を2倍 の変動幅に止めるので,通 気細胞層CO2平

均分圧を実測する手法が最も妥当と考えられる。

いま,上 述の方法を採るとして,既 述のごとく数値計

算上では擬定常化が許されることに留意すれば,(12)

式右 辺定常項 をμを用 いて書 き改め,通 気細胞層の

C02平 均分圧(=濃 度)を 求めると

(53)

上式は比較的μが安定 しているときの時間平均値,μt

を与えるが,も し,μ がμi～μjの間で横断的な変動を繰

り返すような場合は,便 宜的に

(54)

により,μ の平均値μavを求めることができる。

因みに,μ1=1,μj=∞ の場合はμav=3で,μ と相関

を持つ関連諸要因の組み合せや変動の度合によっては,

任意のRATに 対 し,μt≠μavとな る場合があること,逆 に

一つ のμ値は必ず しも諸要因の固定的な組み合せに限

らないことを意味する。

このことは,日 中の光合成過程の往路 と復路で,等 し

いRAT値 を経 るとしても,2路 の気象条件が異なること

でも理解できるが,も う一方の同化細胞層側正味光合成

反応速度定kl[1/s]と 生育環境要因との相関推定 も

踏まえると,μ の推定は測定技術の問題 と併せ,相 当複

雑にして煩雑な試行錯誤は避けられそうにない。

とくに,こ こでは実測データの精度については言及 し

なか ったが,い くつかの試算によれば,μ=20と μ=∞

では計算結果 に最大約±5%の 相違があるに過 ぎないの

で,μ ＞20の 領域はμ→ ∞ として近似することに問題

はなさそうである。

なお,Figs.12,13に は(11),(12)式 右辺定常項に

より計算 したPA(x)分 布 の一例を図示 したが,δGs≪

δGbなので,δGbに つ いては縮尺1/10で 描 いてある。

Fig.12.An illustrative representation of the CO2 

partial pressure profile in the CO2 boundary 

layer and the aerenchyma tissue phase for •grice"

at 13:00 hr,Aug.30.(RAT=1.2626×10-5

[mol/(㎡・s)],T=301[K],PAO*=3.039[Pa],

k1=1.973×103[1/s],kL=2.02×10-3[m/s],

kG＝0.1745×10-5[mo1/(㎡ ・s・Pa)])

5.摘 要

光合成過程における葉面CO2濃 度境界層 と通気細胞

層のCO2移 動機構を理論的に取 り扱い,導 いた一連の

理論解をYabuki(1992)が 実測 したイネに関する正味

光合成速度RATデ ータの解析に適用した結果は,概 ね以

下のように要約される。

1)光 合成過程における通気層(＝ 気相)C02移 動問題
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は,数 学的にSturm-Lioville型 複合平板拡散問題と

して,系 構成2層 のCO2分 圧分布,各 層CO2移 動係

数,葉 面C02濃 度境界層厚み,通 気細胞層側C02有

効拡散係数の解析解を得 ることができるが,葉 側通

気細胞層の厚みが極端に薄いことから,厳 密解より

近似解(11),(12)式 の方が実用的である。

Fig.13.An illustrative representation of the C02 

partial pressure profile in the C02 boundary 

layer and the aerenchyma tissue phase for •grice"

at 13:00 hr,Aug.30.(RAT=1.2626×10-5

[mol/(m2・s)],T＝301[K],PA0*=3.039[Pa],

k1=1.973×103[1/s],kL=2.02×10-3[m/s],kG

＝0.1745×10-5[mo1/(㎡ ・s・Pa)])

2)RATか ら 「図的試行法」 によって分離された通気層

(=気 相)複 合CO2移 動係数kσ は,RATと の間に比

例相関をもち,1本 の連続的な曲線で表わされる。通

常 の光合成領域となる0＜RAT＜RATmaxで は,RAT

→0に 向うにしたがってC02移 動 は通気層側抵抗支

配 となる。 なお,前 報(Komori and Ikemoto,

1999)の 「図的試行法」は,RATか らkGを 分離する

合理的,か っ普遍的な方法の一つである。

3)気 相側である通気層側CO2移 動機構の解明には,さ

らにkGを 葉 面CO2濃 度 境界層 と通気細胞層の各

C02移 動係数kGb,kGsに 分離,kGbに つ いては葉面

C02濃 度境界層厚み δGb,kGsに 関 しては通気細胞層

側CO2有 効拡散係数DGsを 求め,そ れらを定量的に

評価するのが妥当である。以下には通気層側C02移

動機構について得られた知見,評 価等を列記する。

(1)kGをkGbとkGsに 分離するたあ,新 たに葉面CO2

濃度境界層パラメータμが導入された。μはkGb

とkGsの 案分比パラメータであると同時に,両 者

の接続パラメターでもあるが,そ の意義は理論

的,か っ物理的に(13),(29)式 で定義 される。

(2)μ は生育環境要因や作物側生理的要因と相関付け

られるパ ラメータであるが,理 論的にとり得るμ

の値は1＜ μ＜∞である。 この範囲は通気細胞層

にとって理想的な1/kGb=1/ｋGｓ か ら1/kG=1/

kσsまで,同 層がC02移 動抵抗を可変,自 己調整

し得ることを示唆する。

(3)μ 値 の推定にかかわる諸要因との相関の取得は実

験的手法に依拠せざるを得ないが,そ の手法の一

つに通気細胞層内CO2平 均分圧(=濃 度)φ2av測

定が挙げられる。ただし,そ の実測値から(53)

式 により時間平均μ値:μt,あ るいは変動平均 μ

値:μavを(54)式 で求めるかは,実 験要領 と作物

種等の実験的要件の制約により,使 い分けを必要

とする場合がある。 なお,1＜ μ＜∞の理論的μ

値変動域の場合,(54)式 か らμav=3が 得 られ

る。

(4)μ=0は 通気細胞層がない系を意味するが,μ=0

の場合の δGｂ:δGboはδGbO＞2δGbで,常 に通気細

胞層が気液相間に介在する場合より大 きく,光 合

成では通気細胞層の存在がむしろ有利 となる。

(5)δGbはRATに 対 して逆比例傾向で,任 意のμにお

いてRATと 連続的な1本 の曲線で表わされる。ま

た,「 イネ」の場合,RATmax=1.26263×10-5

[mo1/(m2・s)]で もδGb/δGs=100で,RAT=0

の近傍およびμ→∞の範囲を除けば,系 内で最も

厚いC02移 動抵抗境膜 となる。

(6)DGsはRATと の問に比例相関があり,任 意のμに

おいてDGs対.RAT関 係 は連続的な1本 の曲線 と

なる。また,1＜ μ＜∞で任意のRATに お けるDGs

の変動幅は2倍 に止まる。

(7)イ ネの場合,最 大DGs値:DGsmaxの 位 数は10-7

で,同 化細胞層CO2拡 散係数DA(=10-9)と

DGb(=10-5)の 中間的位数となる。 また,0＜

RAT＜RATmaxで,DGsはDGd≫DGs＞DA⇔DGs

DA⇔DGs＜DA⇔DGs=0の 原点収束型軌跡を辿

る。

(8)通 気細胞層の別の役割機能について,DGb,DGs,

DAに 基づく(37)～(41)式 の拡散衝撃度 η,拡 散

衝撃分担率H,拡 散衝撃緩和率 σを用いると,同

層は同化細胞層の 「拡散衝撃保護」,「C02軟 拡散

保持」等の機能をもってとを示唆 し,同 層を必ず

しもC02拡 散移動障壁とする評価には至 らない。

(9)η,H,σ は,kGb,kGs特 性 曲線の変曲点,特 異点

の判別指標としても適用でき,間 接的にはRAT特

性を説明するパラメータとなる。就中,kGも 含 め
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てkGb,kGsの 変 曲点 となるDGs＝DA点 の判別に,

これらの指標は重要な意義をもつ。

4)σ ＜0と なる0＜DGs＜DA領 域 は,DGs＞DA領 域 の

C02移 動現象 とは異なる特徴を示すと考えられる。0

＜DGs＜DAで は(45)～(52)式 の理論的背景を踏ま

え,(30),(31)式 の逆適用 となる「δGb内挿法」が提

示 される。この方法はRAT＝0で δGb→∞ の非現実

性を解消するが,RAT=0の とき,通 気細胞層内の

C02分 圧(＝ 濃度)勾 配が最大値をとりなが ら,DGs

=0と い う一つの 「拡散Paradox」 問題を提起する。

5)δGb0＞2δGbも 含 め,DGsの 変化特性は気孔の開閉動作

とも密接に関連すると予想されるが,も し,通 気細胞

層のC02移 動が 「分子拡散」の範疇にあるとするな

ら,前 項の 「拡散Paradox」 も考慮 し,差 し当り

(1)気 体 分子運 動 論 に立脚 した 「細孔 内拡散」,

「Knudsen拡 散」等の有無の確認

(2)気 孔 開口面積 と開閉動作関係の検討

などの2項 を踏まえ,DGsの さらなる解析が必要 となる。

なお,以 上の各項 は単一層である同化細胞層に比べ,

2層 構成の通気層側 は理論的取 り扱 いも相当複雑とな

り,同 層におけるC02移 動 はそれ程 「単純ではない」こ

とを示唆するかたわら,イ ネに関するRAT実 測値と同様

な作物種ごとの日変動RAT実 測値は個葉,群 落葉を問わ

ず,光 合成機構に関する非常に多くの知見を与える。
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