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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Synopsis

　　　With　the　obl　ectives　to　develop　a　mQdel　to　explain　and　predict　the　dynamics

in　crop　growth　and　weather　relationships，　measurements，　modelings　an己simula－

tions　were　made　of　net　photosynthesis（Pη）and　transpiration（E）of　rice，　sun且ower

and／or　cucumber　crops　at　the　levels　of　the　single　Ieaf　ahdヒhe　coロ1munity・The

mode1．　here　proposed　gave　reasonable　explanatio且s　and．　predic七ions　to　the　environ－

mentally　induced　variabilities　in　Pηand　E、　in　relation七〇the　gaseous　diffusive　resist－

aDces，　ca且opy　structure，　LAI，　canopy　microclimate　and　the　environmelltal　condi－

tions　of　radia七ion，　air　temperature，　humidity　and　wind．　Over　a　90％of　the　variabil－

ities　in　crop　canopy　photosynthesis，　induced　by　the　widely　d　if王erent　envircnments

except　fQτsoil　moisture　factor，　could　be　explai且ed　by　a　simpli且ed　model　in　which

only　the七wo　factors　of　the　radiation　and　the　crop　temperature〔are　considered・

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ロ　　　Measurements　and　parametrizations　were　made　of　growth　alld　ma111tenance

respirations，　parti七iolling　of　photosynthates，　speci且c　leaf　area　alld　developments

of　sunflower　and／or　rice　crops・The　r号sults　were　integra尭ed　into　a　cQmprehensive

dynamic　model　fpr七he　simulatioll　of　su且ower　crop　growth　from　wea士her　conditions・

The　model　well　explained　the　vegetative　growth　of　the　crop　measured　under　dif－

ferent　envirollments．　It　was　sugges士ed　fro皿the　sensi七ivity　analyses　that　the　initial

inclination　a且91e　of　the　leaf　photosyn七hesis－radiation　curve，　the　conversion　factor

of　photosynthates　and　the　daily　radiation　give　the　largest　influences　to　the　croP

growth，　whereas　the　illfluence　of　the　leaf　inclination　angle　is　smal1．
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作物収量,特に稲の反収は1950年以降に著 しく増大 したが,これは主と して密 椎,多

紀,短梓化という多収技術に加えて,病害虫防除資材や保護育苗などの生産補助資材やェ

ネルギーの投入によって実現されたものである｡それと同時に, 1950年から '70年にかけ

ての気象条件は,世界的にもまた国内に限ってもそれ以前の約 100年間の気候に比較 して

きわめて温暖な時期に相当していた (朝倉6),Budyko22)) ということも,このような多収

量術の展開に有利に作用 したと考えられる｡今後の気候の長期的な見通 しについては,寡

冷化,温暖化の両説があって現時点では判然としないが,いずれにしろここ数年来より不

安定な時期を迎えつつあ り,早勉や冷害等の気象災害が世界的に多発 し,作物収量の地域

間差や年次変動が拡大 しつつあるように思われる｡また世界的なエネルギー資源の枯渇傾

向に_よって,農業への神助エネルギーの投入も今後は制約を受けざるを得ないような方向

に向いつつある｡

このような状況下にあって,気候資源を有効に活用するような農業生産や作物栽培法の

確立が今摸ますます重要になってくるものと考えられる｡すなわち気供条件に立脚 した作

物立地や安定多収作期の策定,あるいは作物の生育状態と気象条件を勘案した,効果的な

施肥,水管理や施設栽培の環童調節法の確立等である｡このような気象利用型の作物生産

鼓術の確立のためには,気象に対する作物の生態反応を解明して,気象と作物の生育 ･収

量 との関係を説明,予測できるようにすることが最も必要な研究課題の一つと考 え られ

る｡

気象と作物の生育,収量との関係を解明する研究分野は作物気象学と呼ばれ,その研究

手法を大別すると,古 く大後 (1945)26)が指摘 したように実験的方法,実態調査的方法お

よび統計学的方法に別けられ,現在でもこの三つの方法が作物気象研究の主要 な 手 法 と
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なっている。実験的方法は人工気象室の利用，遮光，冷水のかけ流しあるいは作期，栽培

地を異にするなどの手段を用いて，作物をいろいろな気象条件に遭遇させてそれが作物の

生育・収量に及ぼす影響を解析する方法である。この方法はそもそも気象が作物の生育・

収量あるいは収量構成要素に及ぼす影響を解析する1）・36）・136）・137）・139）・19°）・217）・219）・274）といっ

た作物学的色彩の濃いものであった。しかし，近年になって気象要素と光合成120）・162）・164）・

165）・218）・264）・蒸発散27）・114）・2°7）・244）・263）・養分吸収275）あるいは形態形成12）・15°）・168）・262）といっ

た生理学的色彩の強い研究の比重が高まりつつある。これはより基本的，本質的なものを

求めて学問が深化，細分化していく一つの現れとみることができる。この実験的な方法は

作物気象研究法の最も基本的なものであるが，つぎの二つの問題点を有している。その一

つは，実験のみに基づいて得られた作物気象の研究結果を一般化ないしは普遍化すること

は容易でなく，また実験結果を直接的に実際栽培の作物に適用して気象からの生長・収量

予測を行うことは困難であるということである。実験的な作物気象研究法のもつもう一つ

の聞題点は，それが生理的な場面にまで立入るほどに研究の深化，細分化がなされてきた

ところにある。このように深化，細分化が行なわれた結果として，気象と作物の生育・収

量との関係を説明・予測するという作物気象本来の研究目的とのつながりが乏しくなって

きつつあるように思われる。

　統計学的な作物気象の研究方法は，気象データと実際栽培ないしはそれに近いような条

件下で得られた作物の生育・収量に関するデータを用いて，気象と作物の生育・収量との

関係を定量的に説明・予測するような重回帰式などを導き出す方法である。この方法の最

大の利点は気象と作物の生育・収量との関係が定量的に表わされるところにあり，近代統

計学の発展とともに種々の作物について様々なモデルが世界各国で開発されてきた

が，26）・223）・224）・253）・261）この方法にはつぎのような限界ないしは問題点がある。その一つ

は，統計学的方法によって導かれた気象と作物の生育・収量との関係の予測式は，その式

を導くために使用されたデータの範囲を越えて用ることはできないということである。す

なわち重回帰式の各係数は気象以外の要因，例えぽ品種，作型，作期あるいは栽培法によ

って大きく左右され，それらが変るとその都度多年月に渡る膨大なデータを用いて決定し

直さなけれぽならない宿命にある。このような気象以外の要因の影響を除去するために，

より作物の生理・生態に根ざした気象と作物の収量との関係の統計モデルがいくつか提出

されている。54）・62）・118）・163）・205）しかしこのような方法によっても，時間軸を考慮した作物の

生長，すなわち生長の動態（ダイナミックス）を気象条件との関連で説明，予測すること

はきわめて困難である。真に有効なモデルとは，作物の生長の各時点での生長状態とそれ

以後の生長の見通しが得られ，栽培管理に必要な情報が与えられるようなものである必要

があるが，このような目的に対して統計学的なモデルには自つと限界が存在するように思

われる。

　作物気象の第3の研究方法である実態調査的方法は，作物が実際に栽培されている状況

を観察，調査し，何故にその作物がその地方にそのような方法で栽培されているかを気象

学，栽培学的立場から究明する，56）・57）方法である。この方法は気象と作物生産にかかわる

新な問題点の発掘等において有効であるが，そのようにして得られた問題点の科学的な解

析には充分な実験的研究の裏づけを必要とするように思われる。

　本研究は，以上に述べられたようなこれまでの作物気象研究法の問題点を克服すること



4

を意図として，気象と作物の生長との関係に関与する生理学的，生態学的あるいは物理学

的な諸過程に基づいて，モデル化とシミュレーションというシステム生態学的手

法199）・265）・266）を導入して，新しい作物気象の研究法を展開しようとするものである。すな

わち，作物の生長の最も基本的な過程である物質生産に着目し，個葉の光合成機能から個

体群の物質生産を経て生長にいたるまでの間に介在する，生理・生態学的および物理学的

な諸過程と気象要素との関係を実験的に解析し，さらにそれらをモデル的に体系化，総合

化して積上げて，気象の経過から作物の生長の動態を定量的に説明，予測できるようなモ

デルを導くことを究極的な目標とするものである。

　本論文は以上のような立場に立って，つぎのような点を明確にすることを目的として書

かれたものである。

　（1）作物の個葉の光合成，蒸散作用に及ぼす気象要素の影響を実験的に明らかにす

る。このような実験結果に基づいて，作物の個葉の光合成，蒸散作用の気象環境に対する

多様な反応現象を論理的に説明し得るようなモデルを導く（第1章と第II章）。

　（2）　作物個体群の微気象および光合成，蒸散作用を，個葉の生理機能，群落の幾何学

的構造と繁茂度および外部の気象条件との関連で明らかにする。さらに気象条件に対する

作物個体群の多様な光合成，蒸散反応を，以上の要因との関係で，論理的に説明し得るよ

うなモデルを導く（第III章と第IV章）。

　（3）　水稲とヒマワリについて，呼吸を生長（構成）呼吸と維持呼吸153）・175）・227）・266）セこ

分離して，それらの大きさを実験的に評価する（第V章）。

　（4）　気象と作物の生長との関係に関与する，物質生産を中心とする生理・生態学的お

よび物理学的諸過程についての本実験の結果とこれまでの知見をモデル化して積上げて，

気象の経過からヒマワリ個体群の生長の動態を説明・予測するようなモデルを導く。この

モデルによって実際のヒマワリの生長と気象との関係がどの程度説明できるかを明らかに

する。さらに，このモデルを発展させて，気象の経過から作物の生長および収量の動態予

測が幅広い気象範囲において実用上満足できる精度で行なえるようにするために，今後な

されなけれぽならない研究上の問題点を明確にする（第VI章と総合考察）。

　本研究は1965年より今日にいたる間に，農林水産省の農業技術研究所・物理統計部・気

象科・物理第一研究室において行なわれたものである。本研究が続行できたのは歴代の研

究室長である小沢行雄i（現野菜試験場施設栽培部長），谷信輝（現気象科長）および内嶋

善兵衛（現研究室長）の各博士の理解と指導によるところが大きく，特に内嶋現研究室長

には多年月にわたって教示，鞭達そして批判を継続して受け，また本論文のとりまとめに

あたっても貴重な助言を受けた。また部長の久保祐雄博士からもとりまとめの助言を頂い

た。ここに，これらの方々に心から謝意を表するものである。

　本研究の最終的なとりまとめは，京都大学農学部の栗原浩教授の指導のもとに行なわれ

たものである。同教授より受けた御懇篤なる助言と御指導に対して厚く御礼申し上げる。

　本研究続行中には農技研生理第2科の宇田川武俊博士（現調査科実態調査研究室長）お

よび気象科の礒部誠之技官をはじめ，職場の先輩，同僚諸氏より様々な援助と教示を受け

た。またオランダ農科大学の理論生産生態学科のC．T．de　Wit教授からはシステム生態

学的な手法を教示頂いた。さらに京都大学農学部の長谷川浩名誉教授および森脇勉助教授

からも助言と激励を頂いた。ここにこれらの方々に心から感謝の意を表するものである。
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　本研究の一部は文部省の特定研究，国際生物事業計画の一環として行なわれたものであ

る。研究会を主催し種々の御指導と援助を頂いた，東京大学理学部の門司正三名誉教授お

よび佐伯敏郎教授に感謝申し上げる。

1個葉の光合成，蒸散およびガス拡散抵抗に及ぼす気象要素の影響

　　　　　　一水稲，ヒマワリおよびキユウリの葉について一

1．　はじめに

　光合成反応は植物の生長および発育の基質となる物質が生産される過程であって，生命

の維持のための最も基本的な反応である。光合成についての先駆的な研究はPriestley

（1771）のロウソクの炎の実験に始まるといわれているが，151）その後今世紀に入って

Hillらによる光化学反応の発見，　Calvinらによる炭酸還元回路の解明そしてHatch　and

Slack（1966）61）によるC4ジカルボン酸回路の発見等の輝かしい画期的な研究が相つぎ，

光合成の生化学的機構はかなり解明されてきた。またこのような光合成に関する生理・生

化学的な知見を栽培学にとり入れて，作物栽培に役立たしめようとする研究も活発に行な

われてきている。99）・120）・131）・136）・162）・164）・214）・220）・225）・226）・229）しかし栽培学の対象となる個体

群，個体あるいは個体に着生する個葉の光合成の環境に対する反応は多様であり，その反

応を環境条件との関連で説明・予測することは，光合成に関する生化学的研究が進んだ今

日においてもきわめて困難である。

　本研究は，作物の生長の最も基本的な過程である光合成に着目し，それに関する生理・

生態的な知見あるいは実験データを積上げて，気象と作物の生長との関係を説明，予測す

るようなモデルを開発することに終極的な目的を置いている。本章はその出発点として，

まず個葉の光合成，蒸散作用に及ぼす気象要素の影響を実験的に明らかにしようとするも

のである。作物の個葉の光合成速度と光強度3）・14）・41）・64）・97）・121）・132）・133）・164）・247），光質46）・87）・

142）・気温44）・45）・133）・164）・165）・189）湿度，10）・133）・193）・195）・234）・270）風速，269）・271）二酸化炭素濃

度，2）・44）・52）・161）・25°）土壌水分，18）・166）・244）・263）あるいは地下部温度9）・8°）等の気象要素との関

係の実験的研究は活発に行なわれてきている。しかしながらこれらの研究結果を通覧した

ところでは，ある特定の作物に着目してその物質生産と気象との関係のモデル化に必要な

一貫したデータが蓄積されているとは言い難い。このことに加えて，後で論議されるよう

に，研究者間で幾分くい違った結果が報告されていることも明らかになった。

　以上のことから，圃場での作物の物質生産と気象との関係のモデル化に必要な基礎デー

タを得る目的で，水稲，キュウリおよびヒマワリの個葉の光合成，蒸散作用に及ぼす気象

要素の影響を実験的に調べた。このような目的で個葉の光合成，蒸散機能と気象要素との

関係をとらえる場合，Gaastra（1959）44）およびHolmgrenら（1965）70）によって提案され

た，電気回路のオームの法則に類似の拡散抵抗の概念を用いると，作物群落内の物質やエ

ネルギーの交換問題にも容易に拡張することができると考えられる。すなわち光合成反応

を葉の周辺空気と光合成反応を行なっているクロロプラストの問の二酸化炭素（以下CO2

と表わす）の輸送としてつぎのように表わす。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　cα一r　　　　　　　　　　　　　　Pπ＝
　　　　　　　　　　　　　　　　　α5（7α十7s）十7毎

　ここでPηは単位時間，単位葉面積あたりのCO2の吸収速度，　C、は周辺空気のCO2濃
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度，rは光合成のCO2補償点，そして7。，7、，衛はそれぞれ葉面境界層，気孔および葉肉

のCO2の拡散抵抗（sec　cm－1）である。

　本章ではまず個葉の光合成能力に及ぼす葉齢の影響が調べられ，気象要素と各作物個葉

の光合成，蒸散機能との関係の測定にはどのような葉を対象にしたらよいかが検討され

る。つぎに各作物の個葉の光合成，蒸散に関与する各拡散抵抗7。，7、，衛に及ぼす風速，

光強度および温・湿度の影響が調べられる。

　2．葉齢にともなう個葉の光合成能の変化

　光合成，蒸散はともに生きた葉による生理反応であることから，葉齢によって大きく変

化することが知られている。55）・72）・164）・2°3）・225）本節では葉の光合成能に着目し，それが葉齢

とともにどのような変化パターンを示し，またそのパターンが環境条件にどのように影響

されるかが調べられる。さらに群落光合成との関連で個葉の光合成特性を測定する場合，

どのような発育ステージの葉を対象にしたらよいかが検討される。

　2．1　材料および方法

　a．　実験材料と栽培方法

　水稲の葉の葉齢と光合成能に関してはすでに村田（1961）164）によって報告されており，

また水稲の揚合ガス拡散抵抗は数枚の活動中心葉を同時に測定してその平均値を求めるこ

とが可能である（第4節）。このためここではキュウリ（品種：黄金半促成）とヒマワリ

（品種：ロシア種）についてのみ葉齢と光合成能の関係を調べた。各作物の栽培条件の概

要はつぎのようであった。

ヒマワリ：群落条件下における個葉の光合成能の推移の測定に用いられたヒマワリは1967

年と’68年に東京西ケ原の圃場に栽培したものである。

　1967年の場合，5月16日に畝間，株聞ともに45cmの間隔に3粒播種し，発芽後に間引

いて1本立とした。1968年のヒマワリは5月25日に繭年度同様に播種した。両年とも肥料

条件は同一で，N，　P205，　K20をそれぞれ10，9．35，9．35　kg／10　aと堆肥約500　kg／10　aを

元肥として施した。ヒマワリは適宜必要な灌水を行なって水分欠乏をきたさないように育

成した。両年とも圃場中央部に位置する20個体を選び，各々の個体の各葉の展開日を2～

3日間隔で調査し，ヒマワリのいろいろな生育時期にこのようにして葉齢の分っている葉

を切断採取して実験室に持込み，光合成の測定に供した。

　孤立個体に着生する個葉の光合成能の推移の測定は1978年にポット栽培されたヒマワリ

について行なった。人工光型のグロースキャビネットで育苗したヒマワリの3葉苗は，11

月中旬に1／2000aのポットに1個体ずつ移植して，以後自然光型のグロースキャビネット

内で育成した。1ポットあたりの施肥量はN，P205，K20各19に堆肥約1009であった。

ヒマワリ育成時の環境条件は日長14時間，昼夜温それぞれ25，20°Cそして湿度約80％で

あった。ヒマワリはポット間の距離を1m以上離して相互遮蔽ができるだけ小さくなる

ように育てた。各個体とも3～4日間隔で葉の展開日調査を行なって，光合成の測定はこ

ようにして葉齢の分っている葉を着生葉のままで供した。

キュウリ：埼玉県園芸試験場より供与を受けた，1976年3月10日播種の3葉苗は，4月5

日に前項のヒマワリと同様に施肥されたポットに，1ポットあたり1本の密度で移植し

た。ポット苗はキュウリ栽培用のビニールハウス（無加温）に持込んで，キュウリ畝上の
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株間に置き，ハウス栽培のキュウリと同様な環境下で育成した。あらかじめヒマワリと同

様に葉の展開日を調査しておいた個体を，約5日間隔でポットごと実験室に搬入して，数

枚の葉を対象に約2ヵ月間にわたって葉の光合成能の推移を追跡測定した。

　b．光合成速度の測定方法

　個葉の光合成速度の測定は同化箱法（CO2吸収量測定法）98）によって行なった。その装

置は1・1図に示すように，温・湿度および風速（通気量）が任意に制御された条件下で，

測定葉を封入した同化箱の入口と出口のCO2濃度差を測定し，それに通気量を乗じて光合

成速度をもとめるようになっている。同化箱（AC）は温度制御可能の水槽（脚B）の中に

セットされており，その前面は水槽外壁面に一致し，作物葉はその面より同化箱に封入で

きるようになっている。同化箱に導く空気は建屋の屋上より導入したものであるが，それ

はまず温湯水槽中の加湿瓶（HF）に導き，つぎに水温制御可能の水槽の中に設置された結

露器（CT）を通って同化箱に導かれる。同化箱内の気温は水槽（WB）の水温を制御するこ

とによって間接的になされるが，WBと結露器（CT）の温度差を調節することによって同

化箱内の湿度も制御できる。第4節のCO2濃度の影響の測定実験を除いては，同化箱に導

く空気のCO2濃度の制御は特に行なわなかったが，それは測定全期間を通じてほぼ一定の

約330ppmであった。

　同化箱内の作物葉は500W　1灯と300W　2灯の白熱電球（L）で照射されるが，ランプ

からの熱線は厚さ5cmの水フィルター（WF）でとり除かれた。同化箱内の光強度はラソ

プの点灯個数と，ランプと同化箱との距離を変えることによって制御された。この場合，

Alr Assimikltlon　Chαmber（AC）

図
図

究F團

Fig．1．L　Schematic　illustration　of　a　setup　for　the　simultaneous　measurements

　　　　of　leaf　pho七〇synthesis　and　transpiration　under　controUed　environ－

　　　　ments（Horie79））．　Notatiolls　are：AC，1eaf　chamber；CF，　capilary

　　　　七ype且ow－me七er；CP，　colnpressor；CT，　condensatioll　thermo－bath；

　　　　DC，　dew　poiRt　hygrometer；DP，　d　iaphram　pump；DT，　dehydration

　　　　tube；ER，　electric　recorder；F，　fun；H，　wa七er　heaもer；HF，　humidi且er；

　　　　IR，　infrared　CO2　analyser；L，　incandescel1七lamp；NV，　needle　valve；

　　　　RM，　rotermeter　type　flow－meter；Tα，　air　te皿pera加re　iR　chamber；

　　　　Tf，　air　temperature　at　flow－meter；T匹，　leaf　temperature；TV，　three－

　　　　way　valve　3　WB，　wa七er　bath；WC，　water　cooler；WF，　water且1七er．
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全短波放射中に占める光合成有効放射の割合は，実験に供した光強度の全範囲を通じて一

定の43％であった。

　同化箱の通気入口，出口のCO2濃度差の測定には差分型の赤外線CO2分析計（Beck－

1nan　IR　315あるいはIR　865型）を，入口のCO2濃度の絶対値の測定には絶対値型の分析

計（Beckman　lR　215あるいはIR　864型）をそれぞれ用いた。通気量の測定は毛管抵抗式マ

ノメータ（CF）によって行なった。1．1図の装置は光合成と同時に蒸散速度も測定できる

ように作られているが，これについては第4節で説明する。

　前項で説明したキュウリとヒマワリについて，葉齢の種々に異なる葉を同化箱に封入し

て光合成速度を測定した。この場合，ポット植の作物については着生葉のままで，圃場栽

培の場合には切断葉について測定を行なった。切断葉についての光合成の測定は伊藤

（1965）96）の方法によって，ガラス瓶で給水しながら行なった。いずれの測定においても

測定葉を同化箱に封入した後に光強度0．2～0．4cal　cm｝2　min－1の予備照射を約1時間行

なってから本測定に入った。光合成速度は気温30℃，相対湿度80％以上そしてCO2濃度

約330ppmの条件下で，光強度を種々に変化させて測定した。

　測定終了後，葉面積をグラフ用紙（着生葉）あるいは葉面積計（切断葉）によって測定

し，光合成速度は単位葉面積あたりの単位時間のCO2吸収速度として表わされた。　なお

本論文では，光合成速度は特に注記しないかぎりすべて暗呼吸の補正を行なわないみかけ

（net）の値を示している。

　2．2　結果および考察

　圃場栽培のヒマワリの栄養生長中期に群落内のいろいろな高さから切断採取した，葉位

を異にする個葉の光一光合成曲線の測定結果がL2図に示されている。図より明らかなよ

うに，葉の光一光合成曲線は群落内の葉の着生する位置あるいは葉齢によって著るしく異

なっていることが認められる。とくに光合成の光飽和値において葉位もしくは葉齢による

差が顕著にみられるが，全短波放射強度0．2cal　cm騨2　min－1程度の弱光域では群落内の葉

の着生位置による光合成速度の差異は，ほとんど無いかあるいはごくわずかである。同様

のことはキュウリの葉においてもみられた。

　光合成速度の光飽和値は作物の種，環境条件あるいは葉齢によって大きく異るのに対

し，弱光域での光合成速度にはほとんど差がない（Hesketh，63）Gaastra45））か，あるいは

日陰に生育した陰葉の方が陽葉よりも幾分高くなる（Bj6rkman　and　Holmgren14）

Bj6rkman13），玖村123））ことがいろいろな植物について観察されている。本実験の結果も

このような一般的事実に一致することがわかった。以上のことから葉齢にともなう葉の光

合成能の推移をとらえる指標として，葉の光合成の光飽和値に着目するのが最も妥当と考

えられる。そこで光合成の適温（30℃）下において，後節で示されるような低湿度による

気孔の閉鎖が生じないような高湿度（80％以上）条件下でしかも　CO2濃度が約330　ppm

のときの光合成速度の光飽和値をもって，葉の光合成能と定義した。

　1．3図には，着蕾期のヒマワリ圃場からいろいろな葉位の葉を切断採取してきて求めた

葉の展開後日数と光合成能との関係が示されている。群落条件下におけるヒマワリの個葉

の光合成能は，展開後約10日で最高値に達し20日目ごろまでほぼ最高値を持続した後に次

第に低下して，35日目ごろの葉が枯死する直前にゼロになった。この傾向はヒマワリの葉

で同葉な測定を行なったHiroi　and　Monsi（1966）66）の結果とも一致する。
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　群落条件下では葉は葉齢が進むにつれて群落下層へと位置が変化し，日陰での生活を余

儀なくされる。このために1．3図に示した葉の光合成能の推移には，葉齢のみならず葉を

とりまく微気象環境条件の影響も加味されているものと考えられる。一方人工気象室内

で孤立個体に近いような条件下でポット栽培したヒマワリ個体の各葉の光合成能と葉の展

開後日数との関係は1．4図に示すようであった。孤立個体として栽培されたときの葉の光

合成能の推移は群落の場合と著るしく異なって，展開後約20日目に光合成能が最高値に達

し，以後若干の変動がみられるものの50日目ごろまで最高値を持続した後，葉の老化とと
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もに光合成が次第に低下することがわかった。

　以上のようにヒマワリの孤立個体と群落では葉が最高値に近い光合成能を持続する期間

に2倍以上の違いがみられるが，これは主として群落下での葉の相互遮蔽による日射不足

が葉の老化を速めているものと考えられる。またL4図において，ポット植の孤立個体の

場合，葉の展開後光合成能の最高値に達するまでの期間が1．3図の群落の場合よりもかな

り長いことがみとめられる。これは圃場栽培のヒマワリが夏期に栽培されたものであるの

に対し，ポット栽培のそれは冬期に人工気象室内で育成されたものであって，日射および

最高気温が低く，そのために葉が成熟するまでの期間が長くなったものと考えられる。

　キュウリの第8葉について調べた葉の展開後日数の経過にともなう葉面積と光合成能の

変化は1．5図に示すようであった。キュウリ葉の光合成能は展開後約10目目ごろの，葉面

積が最大値に達する以前に最高値に達することがわかった。多くの測定データについて検

討したところ，キュウリの場合葉面積が最終値の70～80％に達する時期に光合成能が最高

値に達することが：わかった。葉面積生長と光合成能の推移の関係は多くの作物について調

べられており，エソドウ（Smi1He2°3））やカンショ（津野・藤瀬235））のように葉が完全展

開する以前に光合成能が最高値に達するもの，水稲（村田164）），オオムギ（Thorne226））お

よびシソ（Hardwick　et　a1．55））のようにほぼ完全展開時に最高値に達するもの・そしてト

ールフ．エスク（Jewiss　and　Woledgelo9））のように完全展開後しばらくして最高値に達す

るものが知られている。本実験のキュウリの葉の場合，Hopkinson（1964）72）の結果と一致

して，葉面積が最大値に達する以前に光合成能が最高値に達することが確認された。

　1．6図には，特定葉に着目してその光合成能の推移を生育を追って追跡測定して得た結

果と，生育のある時期に同一個体の主茎上の葉位の異なる葉の光合成を測定して得た，キ

ュウリの葉の葉齢と光合成能との関係が重ね合わせて示されている。この場合でもキュウ

リの葉の光合成能は展開後約10日目ごろに最高値に達し，この状態を30日目ごろまで持続

1．o

0．8

鴛

峯o．6

呈

聲

是α・

薯

至o・2

凄

＼

＼、

　0　　　　　　　20　　　　　　40　　　　　　60　　　　　　80

　　　　　　　　Dqy5、　from　Unfolding

Fig。　L6．　Rela七ioll　be七ween　photosynthetic　capability

　　　　and　leaf　age　for　cucumber　leaves　of　potted

　　　　plants（Horie78））．　The　photosy虻hetic　capa－

　　　　bility　is　presented　＆s　relative　value　七Q　the

　　　　maxlmum。



12

した後ゆるやかに減少して80日目ごろの枯死する時期にゼロになることがみられた。

　以上に示されたことから，葉齢（葉の展開後日数）に伴なう葉の光合成能の推移は，ヒ

マワリ，キュウリを問わず，つぎのような一般的変化パターンを示すとみなされる。すな

わち展開直後の葉の光合成能は非常に低いがそれは葉の成長とともに急激に高まって葉面

積が最大値に達する時期前後に最高値に達し，しぼらくその状態を持続した後に葉の老化

とともにゆるやかに減少して枯死直前にゼロとなる。しかし展開から光合成能の最高値に

達するまでの期間および最高光合成能の持続期間は葉の生育する環境条件によって大きく

異なる。

　日射，温度などの環境条件が作物の葉の光合成能の葉齢にともなう変化パターンにどの

ように影響を及ぼすかをより詳細に解析することは，単に生理学のみならず栽培学的にみ

ても重要な問題であるが，ここではこれ以上立入らない。しかし第皿章以降で問題とされ

る作物個体群の物質生産を考える場合，以上に示されたような個葉の光合成能の推移の問

題をどのように取り扱うべきかについて若干の検討を行うことにする。

　作物の個体群レベルでの物質生産を群落の微気象との関連で解析する場合，群落内で葉

の光合成能が葉面積指数との関係においてどのように分布しているかが重要である。1．7

図に，開花期直前のヒマワリ群落内における葉の光合成能と，群落上面から下方に向けて

の積算葉面積指数として定義される葉面積深さFとの関係が示されている。同図において

葉面積深さがゼβの層付近，すなわち群落最上層は展開後問もない光合成能の低い葉が占

めているが，このような葉は面積が小さく群落全体の光合成能にはほとんど影響を及ぼさ

ない。Fが1．5付近すなわち群落全体の葉面指数の上方約半分までの葉層は，葉発育過程

において光合成能が最高値に達する時期前後の葉が占めている。一方群落の下半分の葉層

ではFの増加につれて光合成能が顕著に低下することがみられる。

｛
疋
ξ

δ
3
ε

2
爵

聲

睾

長

釜

差

奎

40

30

20

10

o

0　　　　　1　　　　　2　　　　　3

F　　Downwαrd　Cumutq掩d　LA工

4

Fig．1．7．　Distribution　of　leaf　photosynthetic　capability
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　1．7図に示されているような葉の光合成能の群落内分布が，群落微気象との関連で群落

全体の光合成にどのようにかかわっているかについて考察をすすめる。作物群落内の微気

象環境との関連における個体群の光合成は本論文の第y章でモデル的に検討するが，その

ようなモデルによって評価したヒマワリ個体群の光合成が45図に示されている。図より

群落全体の光合成の90％以上が群落の全葉面積の上方約半分の葉層によって行なわれてい

ることがわかる。4．5図に示されているモデル計算の結果は，葉の光合成能は群落全層を

通じて一定とし，しかも群落上の日射強度が1．4cal　cm－2　miガ1と高く，かつ群落下層ま

で日射がよく透入するような高い太陽高度（70°）であって，群落下層葉が光合成において

有利になるような場合についてなされたものである。日射が弱かったりあるいは太陽高度

が低いと，下層葉の群落全体の光合成に果たす役割はさらに小さくなる。このように群落

条件下では，下層葉の光合成はその光合成能よりも葉の相互遮蔽による光エネルギーの供

給量によって制限されている。4．5図に示されているモデル計算のこのような結果と1．7

図の光合成能の分布図とから，つぎのような結論が得られた。すなわち，ヒマワリのよう

に水平に近い葉からなる個体群全体の光合成のほとんどが葉発育過程において光合成能が

最高値に達する時期前後のいわゆる活動中心葉によって担われている。

　以上のように群落条件下では下層葉の光合成は光エネルギーの供給によって律速されて

いるということと，すでに述べたように，群落条件下で栽培されたヒマワリでは孤立個体

の場合よりも葉齢の進行にともなう光合成能の低下が著るしく早いということを合わせて

考えると，つぎのような仮説に到達する。すなわち，群落条件下では葉齢が進むにつれて

上位葉による光遮蔽が大きくなって，そのために葉の光合成機能を推持するに足る光合成

が行なわれなくなり，遺伝的に付与されている潜在的な能力を全うする以前に光合成能の

低下をきたし，ついには枯死にいたる。つまり1。7図に示されている葉の光合成能の分布

図は実際の光合成活動の結果として生じた分布であって，その分布が個体群の光合成を規

制するものでは無いという仮説である。この仮説が成立するための前提条件として，群落

内の下位葉は上位の活発に光合成を行なっている葉から光合成産物の供給を受けないこと

が必要である。Eastin（1970）31），森脇（1971）160）およびSatoh（1974）191）らのC14を用い

た実験結果では，下位葉は上位葉から同化産物の供給をほとんど受けないことが示されて

いる○

　水稲群落のように直立に近い葉からなる群落では，水平葉型群落のように若い葉と古い

葉を明確な葉層として区分できない。また日射も下層までよく透入することからヒマワリ

群落の場合のように単純ではないが，4．4図に示されている水稲群落についての光合成の

シミュレーション結果から，上に述べられた原則は成立しているものと考えられる。

　以上のような仮説の下に，群落光合成との関連で個葉の光合成特性を調べる次節以降の

研究では，葉発育過程において光合成能が最高値に達する時期前後の活動中心葉を対象に

して測定を行なうことにした。このような仮説が実際の作物の生長に照らして妥当なもの

であるか否かについては，本論文の第VI章で検討される。

　3．　葉面ガス拡散抵抗に及ぼす風速の影響

　作物葉の光合成，蒸散などの物質とエネルギーの交換過程は，葉内の生理反応のみなら

ず，葉面上に形成される境界層による物理的な拡散抵抗によっても影響されることが，熱
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伝達理論からの類推およびRashke（1956）178），　Gaastra（1959）44），　Drake（1970）29），長谷

場（1977）59），矢吹・原薗（1978）271）らによって実験的に調べられている。この葉面境界層

の抵抗は葉の形状と風速によって決まるものである。本節では本研究の対象作物である水

稲，ヒマワリおよびキュウリの葉の境界層の抵抗がどの程度の大きさであり，またそれが

風速によってどのように影響されるかを実験的に調べる。

　3．1　材料および方法

　葉面境界層の水蒸気の全拡散抵抗7。はThom（1968）221）の方法によって測定された。す

なわち小型風洞内において吸取紙で作成した模型葉からの蒸発速度を重量法で測定し，同

時に風洞内気流の水蒸気圧力6、と蒸発面温度7、も測定して，つぎの式からγ、（sec　cm－1）

を求めた。

　　　　　　　　　　　　　塩一2×217器讐）一ら｝　　（・・）

ただしEはモデル葉からの蒸発速度（gcm－2sec－1），　Tは蒸発面と空気の平均温度（°C）

そして6、（T、）は蒸発面温度71、での飽和水蒸気圧力（mb）である。また7。は葉の片面に

ついての値である。

　（1．1）式で与えられる7、は強制対流による抵抗7。。と自由対流による抵抗7α，の両者

を含むものである。モデル葉面の境界層の7。はこの7。．と7。。の並列抵抗和であるとみ

なして（長谷場58）），強制対流のみによる葉面箋界層の拡散抵抗7。。はつぎのようにして求

められたσ

　　　　　　　　　　　　　　　⊥＿⊥一⊥　　　　　　（1．2）
　　　　　　　　　　　　　　　　　　7α　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　7αγ　　　　　　　　　　　　　　　3「αo

モデル葉面境界層の自由対流による抵抗7。，は平板についての理論式に武智（1968）21°）お

よびMonteith（1973）159）のグラスホップ数の経験定数を用いて，

　　　　　　　　　　　　　　　7αγ＝2．63（4／∠∫717）1／4　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．3）

によって評価した。ただし4はモデル葉の代表長（cm），∠7マ7はモデル葉面と空気の仮温

度（virtual　temperature）の差である。

　モデル葉は水稲（日本晴），キュウリ（黄金半促成）およびヒマワリ（ロシア種）の中

程度に生長した葉をアルミ箔と吸取紙で複製して作成した。すなわち厚さ0。2mmのアル

ミ箔を芯にしてその両面に吸取紙を張り付けて，実際の葉と同形同大の模型葉を作成し

た。各モデル葉の長さと面積はそれぞれつぎのようであった。ヒマワリ葉，長さ16．2cm，

面積199cm2；キュウリ葉，13．　O　cm，182　cm2；水稲葉，19．　O　cm，17　cm2。

　モデル葉の蒸発面温度の測定は，直径0．1mmの銅一コンスタンタン熱電対をよく水に

浸したモデル葉面に張り付けその上を湿った吸取紙小片で押しつけて行なった。この場合

3対の熱電対を葉の中央部，周辺部および先端部に張り付けて，それらの平均値をもって

平均蒸発面温度とした。風洞内気流の気温と湿度は熱電対と露点湿度計（EG＆G，　Mode1

880）でそれぞれ測定した。また風速は熱線風速計（Kanomax）で測定した。

　壌界層抵抗の測定はいずれのモデル葉とも，蒸発面が気流に平行になるように風洞内に

セットして行なった。この場合ヒマワリ，キュウリの葉はともに中肋が気流方向に直角に

セットしたが，水稲の葉については中肋が気流に直角な場合と平行な場合の両者について

測定した。測定は0．2～4．Omsec－1の風速範囲内の種々に異なる風速条件下で行なった



、

堀江　武：気象と作物の光合成，蒸散そして生長に関するシステム生態学的研究 15

が，同一風速条件下での測定を2～3回反復した。

　3．2　結果および考察

　キュウリとヒマワリのモデル葉について測定した葉面境界層の水蒸気の全拡散抵抗，7。

および強制対流のみによる拡散抵抗グ。。と風速πとの関係が1．8図に示されている。同図

はすべて風が葉の横方向，すなわち中肋に直角な方向から吹いている場合についての測定

結果である。またL9図には水稲のモデル葉についての，7。および7。。と風速との関係の

測定結果が，風向が中肋に平行な場合と中肋に直角な場合について示されている。いずれ

の葉のいずれの場合ともモデル葉面の境界層の水蒸気拡散抵抗は風速が増すにつれ著るし

く減少した。

　1．8および1，9図に引かれている直線は，風速に対してマイナス1／2乗の傾きをもち，

かつ各測定点の中央を通るように引かれた回帰直線である。風速4msec’1付近の強風域

あるいは0，2msec－1付近の弱風域で，条件によっては回帰直線からはずれる測定点が存

ρ
1§

8
2
8
ε

藁

＄

匡

b
台

」

ゐ

名

5
品

5

1

0．5

O．3

5

1

　・●、「と。

　　　㌔、

0。1

δ

田　O．5

’
　0・30，1

O．5　　　1 5　　　10

●、 D
　　、ゆ

　　　　　α5　　　1　　　　　　　　5　　　10

U，　Wlnd　Vebc汁y　lmse（∫1）

Fig．1．8。　Effecもof　wind　speed　on　total　diffusion　resis七一

　　　　ance（7α，　closed　circles）and　forced　convecもive

　　　　diffusion　resistance（7αo，　open　circles）七〇water

　　　　vapour　transfer　at　the　boundary　layer　on

　　　　皿odel　sunflower　and　cucumber　leaves．　The

　　　　size　of皿odel　cucumber　leaf　was　13．O　cm　in

　　　　length　and　182　cm2　in　area，　and　those　of　sun一

　　　　且ower　leaf　162　cm　and　182　cm2，　respectively．

　　　　The　model　leaves　were　placed　horizontally　in

　　　　awind　tunnel　with　midrib　perpendicular　to

　　　　wind．
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　　　　part）to　the　willd。　The　di111ensio且of　the　leaf

　　　　was　19　cm　in　Ieng七h　and　17　cm2　in　area．

在するが，全体的にみて各作物のモデル葉とも，境界層の水蒸気の全拡散抵抗7、および

強制対流のみによる拡散抵抗7。。と風速κとの関係はつぎの式で表わせることがわかっ

た。

　　　　　　　　　　　　　　　　　7α＝んzrv2　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．4）

　　　　　　　　　　　　　　　　　2rα〇二んozr　1／2　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．4a）

このことはモデル葉面上に発達する境界層が本実験の風速範囲では層流であることを示し

ており，これは熱や水蒸気輸送に関して得られているこれまでの結果29）・59）・60）・1？8）・271）と一

致している。本実験より得られた，（1．4）および（1．4a）式の比例係数んとん。の値は

1．1表に示すようであった。いずれのモデル葉ともん。の方がんよりも大きく，広葉型の

ヒマワリ，キュウリの葉ではこの差は約25％，水稲の葉ではそれが約18％であったoこれ

はこの差に相当する量だけ，自由対流にぶって境界層の拡散抵抗が減少することを示して

いるQ

Table　L　1． Values　of　constants　of　Eqs。（L4），‘1．4a），（L5）aRd〔1。7）fQr　model　sun且ower，

rice　and　cucumber　leaves．

model　leaves んo ん ん1

lobserved＞
』σめε／・4ε為

Sl111flower＊

cucumber＊

rice＊

rice＊＊

8．4

9．4

2．5

6．2

6．8

7．5

2．1

5．3

2．2

2．6

2．6

1．4

0．82

0．72

0．70

1．30

1．23

1．08

1．05

1．96

＊，with　midrib　perpendicular　to　wind　a且d＊＊，　with　that　paralell　to　wi且d．
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　んあるいはん。の大小は葉面上の拡散抵抗の大小，したがって物質やエネルギーの輸送

速度とも直接的に関係しているが，その値は葉の種類，葉の大きさそして葉が風を受ける

方位によって異ることが1．1表よりみとめられる。表に示されているん。の値から葉の大

きさの影響を除去するために，モデル葉の代表長（characteristic　length）としてキュウ

リ，ヒマワリについては葉面積の平方根をとり，水稲葉については平均葉幅もしくは葉長

をとって，（1．4a）式のん。をこれら代表長4の平方根で割ると，

　　　　　　　　　　　　　　　1rαo＝々1（4／％）1／2　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．5）

が得られる。このときの島は葉のスケールとは無関係の，葉の形状と風向のみに依存し

た係数とみなされる。本実験のモデル葉についてもとめられたん、の値も1．1表に示され

ている。表より島の値は葉の種類あるいは同一葉でも葉が風を受ける向きによって異な

ることがわかる。最も大きいん、の値は水稲の葉で真横から風を受けているときであり，

最も小さいん1は同じく水稲の葉で葉身の長軸に沿って風を受けているときである。また

同じ広葉型でもヒマワリとキュウリの葉ではん、の値は若干異なり，角ばったキュウリの

葉よりも丸味をおびたヒマワリの葉の方が々1が幾分小さくなることが認められるQ

　本実験で得られた強制対流によるモデル葉面の境界層の水蒸気拡散抵抗の値が，平板に

ついての熱伝達理論より導かれる理論値，あるいは他の研究者によって測定されている拡

散抵抗値とどのような関係にあるかについて以下に若干の考察を行うことにする。

　強制対流による平板上の境界層の拡散抵抗7。。は無次元数であるシャーウッド数舗と

つぎの関係にあることが理論的に導かれている（Monteith159））。

　　　　　　　　　　　　　　　　塩・一。義　　　　　（…）

ただし1）πは空気中の水蒸気の分子拡散係数（＝0．25cm2　seご1）である。そしてシャー

ウッド数はPohlhausenの解から理論的につぎの式によって与えられる。
　　　　　　　　　　　　　　　S1乞＝！窪1～ε1／2∫c1／3　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．7）

ただし・4は定数；R、はレイノルズ数でレを空気の動粘性係数（＝0．155cm2　sec－1）とす

ると瓦＝鋸／り；S。はシュミット数でSc＝り／、0丑，である。（1．7）式の比例係数・4は理論的

に0．664になることが明らかになっている。

　（1．5），（1．6）および（1．7）式を用いて，本実験の各作物のモデル葉のAの値をもとめ

たところ，1．1表に示すようであった。同表には・4の理論値に対する本実験で得られた

測定値の比（・4。。，／・4のも示されている。Aの測定値はキュウリの葉および横方向から風

を受けている水稲の葉で理論値をわずかに上まわるが，ヒマワリの葉では約20％，葉脈に

沿って風を受けている水稲の葉では実に100％近くも理論値を上まわることが明らかに

なった。水稲のような細長い葉でAの測定値が理論値を大きく上まわることは長谷場・

伊藤（1976）6°）によっても報告されている。

　・4の実測値がすべてのモデル葉において理論値を上まわり，特にそれが中肋を気流に平

行にして置いた水稲の葉で著るしかった理由としてつぎのことが推察される。すなわち，

・4の理論値は風向方向に対して十分に広い幅をもちかつ表面が滑かな平板について成立

つものであるが，植物の葉ないしはそのモデルはこの条件を満たしていない。特に中肋を

気流方向に平行にした水稲の葉では幅に対する長さが圧倒的に大きく，この場合には葉の

両側端での気流の巻込みによって，物質やエネルギーの周辺空気との交換が促進されるも



18

のと思われる。

　Impense（1965）86）とParlangeら（1971）173）はいろいろな植物のモデル葉を用いて，本

実験と同様な測定を野外圃場で行なっている。このようにして彼等が測定して得たAの値

は，理論値の2倍以上大きいことがみとめられ，本実験の結果とはかなり異なっている。

この原因として，野外の風は風洞のように層流ではなく乱流的であること，彼らの結果に

は自由対流の効果も含まれていること，野外では風向が一定せず葉は種々の迎え角をもっ

て風を受けること，および葉のはためき等が考えられる。このようなことが相乗的に作用

して，実際圃場での作物葉の境界層の拡散抵抗は理論的に導かれる値，あるいは風洞実験

で得られる値の1／2ないしはそれ以下になっていると思われる。

　最後に本節において指摘したい重要な点は，1．8および1．9図にみられるように風速が弱

かったりあるいは風向方向の葉長が長いときには，葉面境界層の抵抗は1sec　cm－1以上に

なって，これは後述する最小気孔抵抗値に匹敵する大きさである。このことは光合成や蒸

散作用のような生理反応が葉面境界層の抵抗という純物理的な抵抗によって律速されるこ

とも条件によってはあり得ることを示しており，その意味において境界層の抵抗は物質生

産の研究において無視し得ないと考られる。

　4．　光合成，蒸散および葉内ガス拡散抵抗に及ぼす光強度および温・湿度の影響

　4．1　材料および方法

　＆．　実験材料と栽培方法

　測定対象作物として，1977年と’78年にポット栽培した水稲（日本晴），ヒマワリ（ロシ

ア種）およびキュウリ（黄金半促成）を用いた。3作物とも育苗は人工光型のグロース

キャビネット内で，肥料を混入した砂とバーミキュライトの混合培土でなされた。各作物

の栽培法の概要は以下に示すようである。

水稲：1977年の水稲は10月10日に，1978年のそれは11月1日に播種した。人工光型の人工

気象室で育苗された苗が2．5葉期に達したとき，1／5000aのポットに1ポットあたり1個

体の密度で移植した。ポットの施肥量はN，P205，　K20各19が元肥として土壌に混入さ

れた。ポット移植後水稲は屋外型の人工気象室で育成した。両年とも日長時間は14時間

に，湿度は約80％に保たれた。気温条件は1977年には昼夜温それぞれ27，20°Cであり，

1978年にはそれぞれ25，20°Cであった。両年の水稲とも最高分げつ期前後の個体を測定に

供した。測定対象葉には各ポットの主茎および分げつ上の展開を完了した活動中心葉とみ

られる葉5，6枚を選び，それらは着生葉のままで同時に同化箱に封入して測定に供した。

1978年度の水稲についての測定データは主としてシミュレーション結果との比較に用いら

れたものである。

キュウリ：1977年のキュウリは9月5日に，1978年のそれは11月4日に播種し，人工光型

の人工気象室内で育苗された。両年のキュウリとも本葉2葉期に，1／5000aのポットに1

ポットあたり1個体の密度で移植した。ポットの施肥量は本章の2．1節で説明したのと同

様である。1977年のキュウリはポット移植後無加温のガラス室で育成した。個葉の光合

成，蒸散の測定は第1果の結果が始まった10月中旬から11月中旬にかけて行なった。1978

年のキュウリは移植後屋外型の人工気象室で育成したが，育成時の環境条件は同年度の水

稲の場合と同一であった。光合成，蒸散の測定は12月中旬より開始したが，このときのキ
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ユウリの生育ステージは前年度のキュウリと同程度であった。

　両年度のキュウリとも3～4日間隔で葉の展開日調査が行なわれ，本章の第2節で検討

したように，展開後20日前後の光合成能が最高値に達する時期の個葉を測定に供した。

1978年度のキュウリについての測定データはシミュレーション結果との比較に主として用

いられた。

ヒマワリ：1977年と1978年の2回栽培したが，1978年のヒマワリは本章の第2節で説明さ

れたものと同一である。1977年のヒマワリは5月7日に播種し，5月27日に1／2000aのポ

ットに1個体ずつ移植した。ポットの施肥条件は1978年の場合と同様であった。移植後ヒ

マワリは屋外で育成したが，開花期に各肥料要素0．5gを各ポットに追肥した。光合成，

蒸散の測定に供されたのは8月中旬から下旬にかけての開花期前後の個体であった。ヒマ

ワリもキュウリと同様な葉の展開日調査を行なって，展開後20日から30日目にかけての光

合成能が最も高くなる時期の個葉を測定に供した。

　b．　光合成，蒸散速度の測定方法

　個葉の光合成，蒸散速度は，各作物ともポットごと実験室に搬入し，前項で説明された

葉を対象に着生葉のままで測定がなされた。作物個葉の光合成の測定装置と測定方法は，

本章の2．1節で説明したとおりである。1．1図の測定装置は光合成と同時に蒸散速度も測

定できるように作られている。すなわち，同化箱に通気する空気中の湿度が箱の入口と出

口で露点湿度計（EG＆G，　Model　880）により測定されて，それと通気量とから蒸散速度が

もとめられるようになっている。光合成，蒸散測定時の葉の平均葉温は，直径0．1mmの

銅一コンスタンタン熱電対4対を葉裏面の異なる部位に張り付けて測定した。後で説明さ

れるように，葉温と気温にはかなり大きな差異があり，このため温度は特別な場合以外す

べて葉温によって表示することにした。

　光合成のCO2補償点の測定はソーダライムによって無CO2の空気を作り，それと通常

空気との混合比を種々に変えた空気を同化箱に通気して行なった。炭酸ガス以外の気象要

素の影響の測定は，すべて通常大気のCO2濃度（約330　ppm）のもとでなされた。光合

成，蒸散速度に及ぼす各気象要素の影響の測定は，同一測定を異なる葉について3回以上

反復して行なった。

　c。　葉内拡散抵抗のもとめ方

　気孔抵抗78と葉肉抵抗塩　の葉内拡散抵抗は，Gaastra（1959，1963）44）・45）および

Holmgrenら（1965）7°）の方法によって，つぎのようにして求めた。

　蒸散およびみかけ（net）の光合成速度はともに，電気回路のオームの法則に類似のつぎ

の式によって表わすことができる。

　　　　　　　　　　　E－2×2ヒll錫維1一妬｝　　　（・・）

　　　　　　　　　　　　　　　　cα一ア
　　　　　　　　　　　Pη＝　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．9）
　　　　　　　　　　　　　音（7ασ十78σ）怖

ここで，Eと1）。は単位時間，単位葉面積あたりの蒸散と光合成速度（g　cm闇2sec－1）；7。

と7。，は水蒸気とCO2に対する葉面境界層の拡散抵抗（sec　cm印1）；7、と7、，は水蒸気と

CO2に対する気孔抵抗（sec　cm－1）；7πはCO2の葉肉抵抗（sec　cm一ユ）；6、（7「∂と6、は葉
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内の細胞間隙と葉周辺空気の水蒸気圧力（mb）；C。とrは葉周辺空気のCO2濃度と光合

成のCO2補償点（g　cm－3）；7マは気温と葉温の平均値（°C），である。（1．8）式において，

葉内の細胞間隙の水蒸気圧力θs（7「L）は葉温TLで水蒸気飽和しているものとみなされた．

（1．8）および（1．9）式において係数2は測定対象作物がすべて両面気孔葉であることから

きている。

　葉面境界層の抵抗7、は，光合成，蒸散の測定終了後，吸取紙で測定葉と同形同大の模型

葉を作って同化箱に封入して蒸発速度を測定し，前節で示された方法によって計算によっ

て求めた。すると（1．8）式において気孔抵抗7、以外はすべて測定されているので，同式

より7、を求めることができる。このようして得られる7。，7、はすべて氷蒸気に対する拡

散抵抗であるが，炭酸ガスについてのそれらの値は，両気体の分子拡散係数の比から，

Thom（1968）221）およびJarvis（1971）108）の方法によって，

　　　　　　　　　　　　　娠艦（1）遅1）c）絶㌦一鞠（翁）　　　　（L・・）

によって求めた。ただし0πとP，はそれぞれ水蒸気と炭酸ガスの分子拡散係数である。

1）41）σの値として，Slatyer　and　Jarvis（1966）202）の1．68を使用した。

　このようにして7。，，7，。の値が求まると，葉肉抵抗衛は（1．9）式より求めることがで

きる。

　以上のようにして得られる気孔抵抗7、は，気孔のみならず葉表面のクチクラ層の抵抗

との並列抵抗和であり，厳密には葉抵抗（1eaf　resistance）52）・1°8）・247）と呼ばれるべきもの

である。しかしクチクラ抵抗は気孔抵抗より一桁オーダーが大きく，葉抵抗に占めるそ

の割合は無視できる程度の大きさである45）・1°8）ことから，ここではGaastra（1963）45）や

Ludlow　and　Wilson（1971）133）の用法にしたがって7、を気孔抵抗（stomatal　resistance）

と呼ぶことにする。

　また葉肉抵抗塩も後で述べるように，葉肉細胞内での二酸化炭素の物理的拡散の抵抗

に加えて，光合成の光化学反応や暗反応の速度に関係した抵抗をも包括するものである。

このため衛は残差抵抗（residual　resistance）34）とかみかけ上の葉肉抵抗　（apParent

mesophyll　resistance）259）とも呼ぼれているが，本論文ではGaastra（1959）44）やLudlow

and　Wilson（1971）133）らの用法にしたがって，上記の諸抵抗を包括して葉肉抵抗（meso－

phyll　resistance）と呼ぶことにする。

　d．　データ処理の方法

　すべての一次測定データ（CO2濃度，露点温度，葉・気温，流量，葉面積等）はデータ

カードにパンチされた。光合成，蒸散速度および諸拡散抵抗は，これらのデータを電算機

によって処理して求め，作図して表示された。光合成，蒸散の測定は2力年にかけて行な

われ，また同一条件下で3回以上反復して行なわれたが，それらはこみにしてデータ処理

された。この場合平均値と大幅に異なる測定データは，測定時に何等かの支障があったも

のと考えて，除外して処理した。

　4．2　結果および考察

　a．　光合成のCO2補償点と温度の関係

　（1．9）式のCO2補償点rは暗呼吸のみならず光呼吸にも関係している（Lake128））の

で，rは温度と光強度の両者の関数であることが予想される。ところがWhiteman　and
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Koller（1967）259）は多くの植物の葉についての測定から，　rは光合成の光補償点近くの極

弱光域を除いては光強度にかかわらずほぼ一定であることを示した。このことは光呼吸は

弱光域を除いては光強度の影響を受けないという結果（秋田2））とも一致している。この

ことからrは温度のみの関数とみなして取り扱っても，実用上差しつかえないと考え，こ

こではrと温度の関係についてのみ検討を行なう。

　光合成速度がほぼ光飽和する光強度下における異なった葉温条件下で，通常大気のCO2

濃度以下の範囲でCO2濃度を変化させたときの，水稲とヒマワリの葉の光合成速度の変

化は1．10図に示すようであった。ヒマワリの葉では通常大気のCO2濃度（約330　ppm）ま

では，光合成はCO2濃度に比例して直線的に増加することが認められた。一方水稲の葉で

は，温度条件によっては通常大気のCO2濃度に達する以前にCO2一光合成関係直線が折

れまがる場合もみられるが，全体的にみてCO2濃度330　ppm付近までは直線とみて差し

つかえないようである。図には示されていないが，このことはキュウリの葉でも同様で

あった。以上の結果はCO2一光合成関係について，これまでに多くの作物について得られ

ている結果2）・21）・45）・70）・117）とも一致している。以上のことから，通常大気以下のCO2濃

度範囲では気孔抵抗，葉肉抵抗はともにほぼ一定であって，光合成速度は反応基質である

CO2の供給によって律速されていると考えられる。

　1．10図において，光合成速度がゼロになるCO2濃度が光合成のCO2補償点rである

が，このようにして求められたrと葉温7マLとの関係は1．11図に示すようであった。本実

験に供試した3作物ともC3作物に属しておりrは正の値をとるが，いずれの作物葉のF

とも葉温の上昇とともに大きくなることがみられた。葉温とrとの関係は，1．11図にみら

れるように，水稲，ヒマワリおよびキュウリともつぎの式で表わせることがわかった。

　　　　　　　　　　　　　　r＝r、。Q、。9（7L需30）ノ10　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．11）

ここでr30はTLが30°Cのときのrの値，　Qloσはrの温度係数，そして7’ゐは葉温（°C）

である。

　水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉の実験データからのr30の推定値は，それぞれ48，

56および57ppmであり，一方Q、。gの値はそれぞれ1．62，1．67および1．63であった。この

ようにr3。の値は，水稲の葉で他の2作物の葉より幾分小さくなることがみられたが，一

方Q、。σの値は3作物とも同程度の1．65前後の値になることがわかった。

　この9、。g＝1．65という値は暗呼吸の温度係数が1．8～2．0である（本論文の第V章）こ

匙と比較して，明らかにそれより小さい。この原因として，光存在下でのC3作物の葉の

呼吸は暗呼吸よりも数倍大きい2）・11°）ことから，rの大きさは暗呼吸よりも光呼吸によっ

て主として支配されており，かつ光呼吸は暗呼吸よりも著るしく温度依存性が低いことが

考えられる。

　以後，（1．9）式によって葉肉抵抗衛をもとめる場合，rは葉温のみの関数として

（1．11）式が，ここで得られた実験定数とともに使用される。

　b．　光強度と光合成，蒸散および葉内拡散抵抗

　作物圃場に到達する日射（全短波放射）は，地球の自転にともなう日変化に加えて，雲

の影響を受けて時々刻々にその値を変えている。このような光強度の変化に対して，作物

の葉の光合成，蒸散そして葉内ガス拡散抵抗はどのような速さで応答しているかをまず調

べた。
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　　　　photosynthesis（Pη）and　transpiration〔E）and　ditfusive　resistances

　　　　of　stomata（7ε）and　mesophy11（7翌）i且rice　leaves　at　a　constant　air

　　　　temperature　of　30°C（Horie79））．　The　fraction　of　PAR　to　1εwas

　　　　43％・

　1．12図は，全短波放射強度をステップ状に変化させたときの，水稲の葉の光合成速度

P。，蒸散速度E，気孔抵抗7，そして葉肉抵抗7zの応答の測定結果を示すものである。暗

黒条件下から光強度を瞬時的に1．06cal　cm噌2　mir1セこ高めたとき，　PηとEはともに光レ

ベルに応じた定常値に達するまでに30分程度の時間を要する。このときの7、と衛の変

化をみると，衛より7，の方が定常値に達するのに長時間要することがわかった。光強度

を逆に低下させたときも，7、の方が衛より定常値に達するのに長時間要することもL12

図より認められる。同様のことはキュウリおよびヒマワリの葉でも認められた。以上のこ

とから光合成，蒸散の光強度の変化に対する応答速度は主として気孔開閉の速さによって

律速されており，光合成の光化学反応，暗反応そして二酸化炭素の葉肉細胞内の拡散はそ

れよりも速かに進行すると考えられる。

　以上のように光合成，蒸散速度の光強度の変化に対する過渡応答の速さは7、の応答速

度に主として依存していることがわかったが，この7、の光強度の変化に対する過渡応答

の時定数がつぎのようにして推定された。1．12図において，光強度が増加して気孔が開く

（7，が減少する）ときの過渡応答はマクロ的に見て一次応答に近く，一方光強度が減少し

て気孔が閉じる（7、が増加する）ときのそれはlogistic型の応答に近いように見られる。

すなわち，

　　　　　　　　　　　　　誓一一≠，（7ε≧7ε，）　　　（・・2）

〃、＿7、（1－7s／7se）
　　　　　　　　，（78≦7ε8）．
4’　　　　τ

（1．13）
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ここでτは時定数（sec），7、，は各光レベルに応じた7、の定常値である。（1．12）および

（1．13）式によって，7、の光強度の変化に対する過渡応答の実際の変化がどの程度表わせる

かを調べるために，それぞれの式を時間れこついて積分するとつぎの式が得られる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．12a）
械＋（7ε〇－7S8）・xp（一÷）

・一・／｛え＋（オ。一毒）・xp（ 一÷）｝
（1．13a）

ただし7、oはγ、の初期値である。

　もし気孔が開くときの過渡応答に対して，（1．12）式が有効であるならぽ，（1．12a）式よ

り経過時間’とつぎの量，1n｛（7、－7、，）／（7、。－7、、）｝との間には直線関係が存在するはずで

ある。また気孔が閉じるときの過渡応答に対して（1．13）式が有効であれぽ，（1．13a）式

より’とつぎの量，ln｛（1／7s－1／γ8θ）／（1／7、。－1／7、，）｝との間に直線関係が成立つはずであ

る。この関係を水稲の葉について調べたのが1．13図である。

　1．13図より，気孔が開くとき（図の左側）および閉じるとき（図の右側）ともかなり大

きな測定点のぼらつきが見られるものの，マクロ的にみて（1．12）式と（1，13）式は7、の

光強度の変化に対する過渡応答をよく近似しているとみなせる。図の直線の勾配の逆数が

応答の時定数τを表わすが，この勾配から求められた水稲の葉のτの値は，気孔が開くと

きで約5分，閉じるときで約6分であった。ヒマワリ，キュウリの葉についても同様な方

法でτを推定したところ，気孔が開くときヒマワリの葉で約6分，キュウリの葉で約8分

であり，気孔が閉じるときは両作物の葉とも約9分であった。このように，光強度の変化

に対する気孔抵抗7、の応答の時定数は，供試した3作物の葉とも10分以内とかなり短

く，かつ気孔は開くときよりも閉じるときの方が長時間を要することがわかった。

　Van　Bavelら（1965）247）の気孔抵抗計による種々の作物の葉の7、の時間変化の測定デ
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Fig，1．13．　Cha且ges　in　stoma七al　resistance（7ε）of　rice　leaves　with　elapsed　time

　　　　　（≠）after　a　stepwise　change　in　shortwave　radiation　iロtensity　at　air

　　　　remperafure　30°C（Horie79））．　Left，　opening　response；right，　closing

　　　　response。　780　and　7εε　are　士he　ini毛ial　and　the　final　steadystate

　　　　　values　of　7ε．
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　　　　stomata（7ε）and　mesophyll（吻in　rice　Ieaves

　　　　at　20　and　30°C　leaf　temperatures（Horie，79））．

一タから，7、の応答の時定数を求めたところ，時定数は約10分であって本実験の結果とほ

ぼ一致することがわかった。以上に明らかにされたような7、の過渡応答の時定数の大き

さは，一日以上の時間スケールで作物の光合成，蒸散を考える場合には無視し得る程度の

大きさとみなされる。すなわち圃場作物の光合成や蒸散の研究においては，各光レベルに

応じて7、，衛の定常値がどのように影響されるかを究めることが第一に重要であり，定常

値にいたるまでの過渡応答は二次的な問題にすぎないと考えられる。

　以上のことから光強度変化後7、の時定数の3倍程度（約30分）の時間が経過したときの

気孔抵抗や光合成，蒸散速度の測定値の平均値をもって，それらの定常値とみなした。

　1．14図に，水稲の葉の葉温を20°Cあるいは30°Cの一定値に保ちながら，全短波放射強度

を変化させたときの光合成，蒸散速度および気孔抵抗（7、）と葉肉抵抗（衛）の定常値の変

化が示されている。また1．15図にはヒマワリとキュウリの葉について，葉温30°Cの場合

のそれらの値と全短波放射強度（1、）との関係が示されている。

　供試したいずれの作物の葉とも葉温一定の条件下では，光合成，蒸散速度はともに光飽

和するが，蒸散速度の方が光合成よりも低い光強度で飽和値に達することがわかった。こ

れは光合成には7、と7πの二つの抵抗が光強度との関係に関与するのに対し，蒸散は7，
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Figf　1．15．　Same　relation　as　Fig，1．14，　but　for　sun且ower　and　cucumber　leaves

　　　　at　a　constant　leaf　temperature　Qf　30°C．

のみに依存しており，しかもγ、の方が徹よりも低い光強度下で最小値に達するためであ

る。すなわち7、，衛はともに光強度の増加につれて漸近値型の指数曲線あるいは逆双曲

線状に低下するが，7、は全短波放射強度約0．5cal　cm－2min』1（光合成有効放射PAR，で

約0．22cal　cm－2min－1）で最小値に達するのに対し，衛は約0．8cal　cm－2mir1（PARで

0．34cal　cm－2min－1）で最小値に達することが認められた。

　気孔抵抗7、の上に示したような光強度依存性は葉の熱収支にも反映して，葉温と光強度

との関係にもかなり大きな影響を及ぼしていることが1．14，1．15図より認められる。すな

わち広葉型のキュウリとヒマワリの葉の葉一気温差は，全短波放射強度約0．4cal　cm－2

min－1までは光強度の増加とともに減少し，そしてこの光強度以上になると葉温は光エネ

ルギーの増加に比例して高まることがみられる。これは弱光域では光強度の増加とともに

気孔が開いて7、が小さくなり，放射エネルギーは葉温を高めるよりも蒸散を増やす方向に

作用するのに対し，ある光強度以上では7、は一定となって放射エネルギーの増加は葉温

を高める方向に作用するためと考えられる。このような7、の葉温に及ぼす影響は細葉の

水稲よりも広葉のヒマワリ，キュウリの葉でより顕著にみられるが，これは広葉型の葉で

は本章の第3節で示されたように，葉面境界層の抵抗7。が大きく，周辺空気との熱交換

が不活発であることによると考えられる。

　1．14図および1．15図において，すべての作物の葉とも弱光域から中光域にかけては7π

の方が7、よりも顕著に大きいことが認められる。このことから，この光強度域では光合成

速度は7、よりも衛によって律速されていることになる。一方強光域における7、と徹
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の最小値についてみると，娠の方が7，より幾分大きい（水稲葉）かあるいは両者は同程度

（ヒマワリ，キュウリ葉）である。しかし（1．9）式に示したように，本実験の作物のよう

な両面気孔葉では，7、は光合成に対して図に示されている値の半分の大きさで作用する。

したがって強光域においても光合成は7、よりも塩によって主として律速されているこ

とになる。以上要するに本実験に供試したすべての作物の葉とも，光合成速度は全光強度

域において気孔抵抗よりも葉肉抵抗によって主として律速されているということができ

る。

　気孔は主として可視域の光に反応していることがKuiper（1964）119）やMansfield　and

Meidner（1966）135）らによって明らかにされている。そこで全短波放射の代りに光合成有

効放射（PAR，400－700　nm）を横軸にとって7、との関係をプロットしたところ1．16図に

示すような結果が得られた。同図では葉温20～30°Cの範囲で数枚の葉についての7、の測

定値が，各々の測定ケース毎の7、の最小値を1にとって無次元化して示されている。す

でにふれたように，いずれの作物の葉ともPAR強度0．2～0．25　cal　cm“2　min－1付近で7、

は最小値になる。このことはLudlow　and　Wilson（1971）133）およびFrank　and　Baker

（1976）4Dが他の作物について得た結果とも一致している。

　以上のように，供試した3作物の葉とも7、は非常に類似したPAR依存性を示すことが

わかったが，最小7、と最大7、の比には明確な種間差がみられた。すなわち水稲の葉では

この比は20～40であるが，ヒマワリ，キュウリの葉ではそれは5～10であった。暗黒下で

の最大気孔抵抗には，気孔の開度のみならずクチクラ層の抵抗も関与しているが，ヒマワ

リおよびキュウリの葉ではクチクラ抵抗が水稲の葉よりも小さいか，あるいはこれらの葉

は暗黒下でも気孔が完全に閉じていないことが考えられる。

　1．16図の曲線で示されるように，葉温の違いにかかわらず，気孔抵抗7、とPAR強度と

の関係はいずれの作物の葉ともつぎの式でよく表わせることがわかった。

　　　　　　　　　　　7s＝7s，min十（7ε，max－7ε，mi、、）exP（一βρち）　　　　　　　　　　　　　（1．14）

40

30

　　20
壱

｝10

0
0

20

15

10

5

0．2　　　　　0，4　　　　　0．6　　0　　　　　　0．2　　　　　0．4　　　　0。6　　0　　　　　　02　　　　　0．4　　　　0．6

　　　　工p，PAR工ntensiモy　｛cq［crrf2mirf1）

Fig．　L　16．　RelatioR　between　photosynthetically　active　radiation　（PAR）

　　　　intensity　a且d　stomatal　resistallce　of　rice，　sun且ower　and　cucumber

　　　　leaves．　The　stomatal　resistances　are　given　as　relative　values　to　the

　　　　minimum　resistance　for　each　case　of　measurement．



28

Table　L2。　Values　of　parameters　of　Eq．〔1．14）which　gives　PAR　d　ependence　of　stomatal

　　　　resistance，　and　Eq．（1．17）which　gives　PAR　dependence　of　apparent　mesophyll

　　　　resistance　l7翌）for　rice，　sun且ower　and　cucumber　leaves　in　C．G．S．　unit．

leaves
　　7、．mi。　　7・，mi・　　　βρ　　　7脚　　　　　ε
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　r×10唱2cal　cm－3）　　　　　　　　　　　　（Cm2　SeC　Cal－1）　（SeC　Cm－1）　（SeC　Cm－1）　（SeC　Cm｝1）

mean　　S．D．　mean　　mean（×100）mean　　S．D．　mean　　S．D．

エice　　　　　　1．8

sunf正ower　　2．1

cucu皿ber　　　3．4

0．5

0。9

0．5

47

18

21

15．2

14．1

9．7

2．2

1．6

1．9

1．0

0．7

0．6

1．0

1．1

1．2

0．3

0．3

0．2

　7s　min　deno亡es　the　minimum　stomatal　resistance；7ε．血ax　the皿aximum　stoma七al　resistance；

　　βpaparameter；γ脚the　mininlum　mesophyll　resistance　at　satura七ing　PAR　intensity　at

　　30°Cleaf　temperature；εaparameter．

ただし7、，mi、は強光下における7、の最小値；7、，m。は暗黒下における7、の最大値；ちは

PAR強度，そして島は7、のPAR依存性を特徴づける定数である。実験データより推定

した7、，皿i。，7，，皿。．およびβpの値が各作物の葉について1．2表に示されている。

　7、の最大値（7、，皿。。）に種間差があることはすでに述べたが，1．2表より7、の最小値

（78，min）とβ．の値も種によって異なることがみられる。　ヒマワリと水稲の葉はほぼ同程

度の7、，皿i、とβ．の値を有するのに対し，キュウリの葉の7、，mi。はそれよりも明かに大

きく，またβ，は明らかに小さい。EL－Sharkawy　and　Hesketh（1965）34）のデータでも

7，，皿i、には種間差がみられ，イネ科のエソバクとヒマワリの葉のア、，mi。は他の作物の葉よ

りも小さいことが示されているが，本実験の結果もそれに一致し，かつ7、，皿正。の値も彼ら

の測定値にほぼ等しかった。

　Monteith（1963）158），　Chartierら（1970）24）およびJarvis（1971）108）らによって示され

たように，葉肉抵抗徹は葉肉細胞内での二酸化炭素の物理的な拡散の抵抗㌦に加え

て，光合成の光化学反応に関係した光刺激抵抗7，（excitation　resistance）と暗反応に関係

した炭酸固定抵抗7。（carboxylation　resistance）をも包括するものである。すなわち衛

はこれ等の抵抗の直列和であって，

　　　　　　　　　　　　　　　7瓢＝7肌十7θ十7c　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1．15）

によって与えられる。葉面境界層の抵抗7、や気孔抵抗7、が水蒸気やCO2の物理的な拡

散の抵抗であるのに対し，衛は上に示されたように，二酸化炭素の物理的な拡散の抵抗に

加えて光合成の生化学的な反応の抵抗をも包括するものである。

　1．14図と1．15図において，すべての作物の葉とも7盟は光強度の増加につれて逆双曲線

状に低下することが見られたが，これは衛の中の光刺激抵抗がそのように光強度に反応

しているためと考えられる。Monteith（1963）は光刺激抵抗7，を，光合成有効放射（PAR）

の関数としてつぎの式で表わしている。

　　　　　　　　　　　　　　　・・－1≡1　　　　　　（1・・6）
　　　　　　　　　　　　　　　　　p　　　pc

ここでちと1P。はPAR強度および光合成のPAR補償点であり・εは定数である。この

式によって7灘のPAR依存性がどの程度表わせるかを調べたのが1・17図である。すなわ

ち（1．16）式が成立つならぽ7Mと1／（ち一1ρ，）の問に直線関係が存在するはずであるが，

図よりこの両者の間にはすべての作物の葉ともほぼ直線関係が成立することがみられ，
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　　　　sistance（物）and　the　reciprocal　of　PAR　in－

　　　　tensi七y　for　rice，　sun且ower　and　cucumber

　　　　Ieaves　at　30°C　leaf　temperature．

（1．16）式は衛のPAR依存性をかなりよく表わすものといえる。

　1．17図の関係より，徹とPAR強度の関係はつぎの式で表わせることがわかった。

　　　　　　　　　　　　　　　・・一ち≒＋・脚　　　　（L17）

ただし7脚は1／（ち一ち，）＝0，すなわちちが無限大のときの衛の値に対応する定数であ

る。（1．15），（1．16）および（1．17）式の比較から，7蜘は光刺激抵抗がゼロのときの衛の

値，すなわち㌦＋7，を表わしているとみなされる。

　水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉について，多くの測定データより推定された葉温30

°Cのときの7翌oとεの値が1．2表に示されている。εの値には明確な種間差が認められな

かったが，ヒマワリ，キュウリの葉の7脚の値は水稲の葉よりも幾分小さいことがみられ

た。EL－Sharkawy　and　Hesketh（1963）34）のデータでも，ヒマワリの葉は他のC3作物の葉

よりも明らかに小さい衛の値をもつことが示されているが，本実験の結果でもこのこと

がみられた。

　εは光合成の光化学反応に関係しており，弱光域での光合成の光エネルギー利用効率あ

るいは光合成の量子収量とも密接に関係しているが，これには明確な種間差や葉温の影響

は認められなかった。一方グ蜘は後節で示されるように葉温に大きく影響される。

　本実験の結果では，光合成速度の光飽和値（光合成能）はヒマワリの葉が最も高く，つ

いで水稲，キュウリの順であった。これらの作物の葉について，いろいろな研究者による
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個別的な光合成の測定データ3）・23）・32）・34）・52）・63）・74）・1°7）・171）・216）・220）・250）を比較したところ，

1，2の例外を除き光合成速度は同じ順位であった。すでに示したように，キュウリの葉

で光合成能が低いのは主として気孔抵抗7、が他の2作物より著るしく大きいためであ

り，ヒマワリo葉で光合成能が高いのは7、が小さいことに加えて衛も小さいためであ

る。このことは光合成の種問差が生ずる原因は単純でなく，いろいろな機作が関与してい

ることを示唆している。

　C．湿度と光合成，蒸散および葉内拡散抵抗

　作物の葉の気孔抵抗に及ぼす空気湿度の影響に関しては全く相反する結果が報告されて

いる。Langeら（1971）129），　Schulzeら（1972）193），　Aston（1976）7）そして矢吹・清田

（1978）27°）は多くの作物の葉について7、は空気湿度に大きく影響されることを報告してい

るのに対し，Barrs（1973）10）そしてRawson　and　Beg9（1977）181）は数種作物の葉にっい

ての測定結果から，7、は湿度に影響されないとしている。このように7、に及ぼす湿度の

影響に大きな相違がみられるのは，作物の違いに加えて測定条件や方法の違いによるもの

と考えられる。そこで本研究の対象作物である水稲，ヒマワリ，キュウリの葉について気

孔抵抗に及ぼす湿度の影響の測定を行ない，それが光合成，蒸散とどのようにかかわって

いるかを検討したo

　気温30°C，全短波放射0．64cal　cm－2min－1の条件下で相対湿度を80％から23％まで階段

状に除々に低下させた後に再び64％にもどしたときの，水稲の葉の光合成，蒸散速度，気

孔および葉肉抵抗そして葉一気温差の経時変化は1．18図に示すようであった。湿度を低下

させると一般的傾向として蒸散が増加し葉温が低下することがみられた。光合成は80～60
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Fig．1．18．　Changes　with　relative　humidity　IRH）i且the　rates　of　net　photosyn－

　　　　thesis（汐η）and　trallspiration　IE）diffusion　resistance　of　stomata

　　　　　（78）and皿esophyli　l7の，　and　Ieaf－air　temperature　d遜erence
　　　　　（Tムー7「α）ill　rice　leaves　at　30°C　Tα‘Horie，80））。
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％の湿度範囲ではほぼ一定であったが，それ以下の湿度範囲では湿度の低下につれて減少

した。また低湿度によって低下した光合成は，その後再び湿度を高めてもすぐには回復し

ないこともわかった。この場合葉肉抵抗衛は湿度に無関係にほぼ一定であったが，気孔

抵抗7，は湿度の低下とともに大きくなることが認められた。このことは，湿度の低下につ

れて光合成が減少するのは葉肉細胞内でのCO2の拡散や光合成の光化学反応あるいは暗

反応が阻害されるからではなく，気孔が閉じることによって葉内にとりこまれるCO2量

の減少によることを示している。

　1．18図において，湿度が80～40％の範囲では葉温，蒸散および光合成速度の変動は非常

に小さいが，湿度が40％（飽差251nbに対応）以下になると，一定の環箋条件下であるに

もかかわらず，これらはかなり大きな変動を示すことがみられる。このような現象は水稲

の葉ほど顕著ではないがキュウリの葉でも見られた。図に見られるように，変動には約15

分の周期性があり，かつ光合成，蒸散の谷と葉温，気孔抵抗のピークは一致していること

がわかった。このことは低湿度下では気孔が約15分周期の開閉振動を起こし，そのために

葉温や光合成，蒸散に振動現象が現われることを示している。

　ストレス環境条件下で気孔が開閉振動を起こすことはいろいろな植物で観察されてい

る33）・200）そのメカニズムに関してはStalfelt（1956）204）およびRaschke（1965）179）によっ

て二つの異なった仮説が提出されている。Stalfeltの仮説は，蒸散要求度の高い環境条件

下では，蒸散と吸水のバランスが破れて葉の含水量が低下して孔辺細胞の膨圧低下をきた

して気孔が閉じて蒸散が抑制される，すると次第に葉の水分欠乏が回復して孔辺細胞の膨

圧が高まって再び気孔が開くが，この過程がくりかえされて振動現象となって現われる，

というものである。一方Raschke（1965）179）の仮説は，気孔は振動しながら細胞間隙の

CO2濃度を一定に保つように作用する一種の弁の働きをしているというものである。

Raschkeの場合の振動周期は5～6分であるのに対し，水分・ミランスから来る気孔振動の

周期は20～30分であることが報告されている（Ehrlerら33），　Meidner　and　Mansfieldl48），

Shirazi　and　Stone200））。本実験で観測された水稲の葉の7、の湿度低下による振動周期は

約15分であって後者に近い。このことから本実験でみられた気孔開閉の振動現象は葉の水

分バランスの乱れから生じたものと考えられる。

　湿度が気孔抵抗7、葉肉抵抗衛そして光合成，蒸散に及ぼす影響を定量的に調べる目的

で，各湿度条件に対応する葉一空気間の水蒸気圧力差yDが求められた。1．19図は，各

y1）の値に対応するグ、，衛および光合成，蒸散速度の測定値を平均し，かつそれらをγP

が10mbのときの値に対する比として表わされた，　y1）と7、，場および光合成，蒸散速度

との関係を各作物の葉について示すものである。

　ヒマワリ，水稲そしてキュウリの葉とも葉一空気間の飽差γ1）が15mb付近までは光

合成はy刀に無関係に一定であり，かつ蒸散もγDに比例して直線的に増加する。y刀が

約15mb以上になると3作物の葉とも光合成速度は次第に低下しかつ蒸散速度も頭打ち傾

向を示すようになる。気孔抵抗7、はいずれの作物の葉ともyDが15　mb付近までは飽差

にかかわらず一定であったが，それ以上になると7，はη）に比例して増加することがわ

かった。一方葉肉抵抗7、は水稲，ヒマワリの葉では飽差にほとんど影響されず，また衛

の測定値のぼらつきの大きいキュウリの葉においてもこのことは言えるようである。以上

のことから供試したすべての作物の葉とも，湿度が低下して葉一空気問の飽差が高まると
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Fig．1．19．　Dependence　on　Ieaf－air　vapour　pressure　deficit（71））of　relatlve

　　　　values　of　rates　of　net　photosynthesis　（メ）π／メ）η10）and　transpriration

　　　　‘E／Elo），　and　diffusive　resistances　of　stol皿ata（7s／γ810）and　mesophyll

　　　　l7κ伽10）ill　rice，　sun且ower　and　cucumber　leaves．　The　relative　values

　　　　of　these　quantities　were　expressed　by　setting　the　absolute　values　at

　　　　10mb　7ヱ）　to　unity．

気孔が閉じて水蒸気あるいはCO2の気孔拡散抵抗γ、が高まって，葉の生理代謝は阻害さ

れないにもかかわらず，光合成，蒸散速度の低下をきたすと結論づけられる。

　以上の本実験の結果は，気孔は湿度に影響されないとするBarrs（1973）10）やRawson

and　Beg9（1977）18Dとは矛盾するが，　Ludlow　and　Wilson（1971）133），石原ら（1971　a，

b）100）・1。1），Langeら（1971）129），　Schulzeら　（1972）193），　HaH　and　Kaufman（1975）53），

Aston（1976）7）および矢吹・清田（1978）270）の結果とは一致する。

　気孔がどのような機作で大気湿度に反応するかについて，Langeら（1971）129）は気孔は

葉の水ポテンシァルの変化を介さないで直接的に大気湿度に反応するという，興味深い仮

説を提出し，Aston（1976）7）のヒマワリの葉についての実験から，その仮説はほぼ事実で

あることが確められている。これまでの水分環境と気孔開度との関係についての定説は，

蒸散に見合うだけの吸水が行なわれないような条件下では，葉の水ポテンシァルが低下し

て孔辺細胞の膨圧低下を来たして気孔が閉じるというものであった。ところがLangeら

（1971）129）は大気湿度を低下させると気孔は閉鎖するが，このときの葉の水ポテンシァル

には何の変化もみられないことから，これまでの定説とは異なって，気孔は直接的に湿度

に反応するという結論にいたった。その後の研究によって，気孔蒸散の直接的な水分供給

源は孔辺細胞とそれに附随する表皮細胞の内壁面にあることも明らかになってきており，

これはPeristomatal　transpirationと呼ぽれている。147）・197）・198）さらに葉の水ポテンシァル
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の形成の主役である葉肉細胞と気孔蒸散の主たる蒸発面である表皮細胞の間に大きな抵抗

が存在することも示された（Sher澄and　Meidner196），　Meidner！47））。以上のことから大気

湿度が低下すると孔辺細胞付近からの蒸発が高まって孔辺細胞の膨圧が低下するが，葉内

に大量の水を保持している葉肉細胞からの水供給がすみやかに行なわれずに，葉全体とし

ては十分な水を保持しているにもかかわらず気孔が閉鎖するというように考えられてい

る。

　本実験の水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉で低湿度下で気孔抵抗が増大したのは上の

ような機作によるものと考えられる。何故ならぽ，いずれの作物の葉とも光合成の葉肉抵

抗はほとんど湿度の影響を受けないことから，葉肉細胞の水ポテンシァルが低下している

とは考えられないからである。

　d．　温度と光合成，蒸散および葉内拡散抵抗

　温度と作物の葉の光合成速度との関係は最適値型の曲線になることが明らかになってい

るが，その場合葉内拡散抵抗が温度によってどのような影響を受けているかについては不

明確iな点が多い。Meidner　and　Mansfield（1968）148）は気孔開度と温度との関係について

のそれまでの研究のレビューを行ない，温度の上昇につれて気孔開度が大きくなるという

報告，逆に気孔開度が減少するという報告，あるいは気孔開度は温度の影響を受けないと

いう報告が相半ばすると述べている。この原因として対象作物の違い，温度以外の要因

（例えば葉内のCO2濃度）の影響あるいは測定法上の問題等が考えられる。最近の高精度

の分析器機を用いての研究では，気孔抵抗は温度の上昇につれて低下するという事

例29）・18°）・194）・234）が多くなってきているが，一般的傾向として受け入れられるところまでに

は至っていないように思われる。以上のことから水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉につ

いて，温度と光合成，蒸散そして葉内抵抗との関係を測定し検討を行なった。

　数枚の水稲の葉について反復して測定した葉温と光合成，蒸散速度との関係を，葉温30

°Cのときのそれ等の値を1．0にとって相対値で示すと1．20図のようであった。光合成速度

に関しては，本研究の対象品種である「日本晴」に加えて「レイメイ」についての測定値

も示されている。光合成の適温域は23～32°Cであって，この適温域から隔るにつれて光合

成速度は減少した。「日本晴」と「レイメイ」では光合成の温度依存性に若干の違いがあ

るように見られるが，これについてはもっと掘り下げた研究が必要である。

　蒸散速度は葉温の上昇につれて指数曲線に近い形で増加するが，これは葉温で飽和して

いるとみなされる葉内の水蒸気圧力が温度の上昇とともに指数的に増加することを反映し

ている。1。20図の最下段には，光合成速度に対する蒸散速度の比，すなわち蒸散係数の一

種の水利用効率（gH20／gCO2）の温度変化も示されている。この水利用効率は葉温23°C

付近の光合成の最適温度域の下限値付近において最小になり，それ以上およびそれ以下の

葉温域では効率が低下する。ヒマワリおよびキュウリの葉においても葉温と光合成，蒸散

との関係は，1．20図の水稲の葉の場合とほぼ同様であった。

　水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉の，全短波放射強度0．64cal　cm－2min－1（PARで

0。28cal　cm－2　min－1）のときの，気孔抵抗7、および葉肉抵抗衛と葉温との関係の測定結

果は1．21図に示すようであった。この図においても7、，毎は各測定ケース毎の葉温30°Cに

おける値を1．0にとって相対値として表示されている。

　7、と葉温との関係は図の最上段に示すように，ヒマワリの葉で葉温の上昇につれて7、
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Fig。120．　Dependence　on　leaf　temperature（7’L）of　the

　　　　rela七ive　rates　Qf丑et　photosynthesis（Pπ／Pπ30）

　　　　and　transpjぼation　（E／E30），　and　Eμ）％ratio

　　　　foτrice　leaves（Horie80））。　Pηand　E　were

　　　　presented　as　relat三ve　values七〇もhose　at　30°C

　　　　　2「L．PAR　intensi亡y　was　O28　cal　cm－2皿in－1．

が低下する傾向がみられるものの，水稲やキュウリの葉では明確な関係は認められなかっ

た。ここで注意しなけれぽならないことは，湿度一定の条件下で気温を高めた場合，葉一

空気問の飽差は指数関数的に増加し，一方気孔抵抗は前項で示したように飽差がある限界

値を越えると直線的に増加するということである。したがって1．21図の最上段の7、と葉

温の関係には湿度の影響も加わっていて，葉温のみの単独な影響とは考えられない。

　1．21図の7、と葉温との関係の各測定点に対応する葉一空気間の飽差7Dと，1．19図に

示されているγDと7、との関係を用いて，飽差の影響を除去したときの葉温と7、の関係

は1．21図の中段に示すようであった。この場合データのちらぽりの範囲が小さくなると同

時に，ヒマワリとキュウリの葉では直線で示されているように，飽差で補正した気孔抵抗

7、’は葉温の上昇につれてほぼ直線的に減少することが認められた。水稲の葉でもわずか

にこの傾向がみられるものの，ヒマワリやキュウリの葉のようには葉温の7、’に及ぼす影

響は顕著でなかった。

　葉肉抵抗衛は1．21図の最下段に示すように，いずれの作物の葉とも葉温の上昇ととも

に漸近値型の指数曲線状に減少する。図中の曲線で示すように，衛と葉温7Lの関係は

いずれの作物の葉ともつぎの式でよく表わせることがわかった。
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Fig．121．　Dependellce　o111eaf　temperature　of　stomatal　resistance　w玉thQu七（78）

　　　　and　with（〆8）correction　with　leaf－air　vapour　pressuτe　deficit，　and

　　　　mesophyll　resistance（7冴）in　rice，　cucumber　and　sunfolwer　leaves．

　　　　The　resistances　were　presented　as　relative　values　to　those　at　30°C

　　　　leaf　temperature，　and　PAR　intensity　O．28　cal　cm『21nin－1．

Table　1．3．　V41ues　of　parameters　of　e（lua七ionほ，18），　which　gives　the　re㎏tion　between

　　　　leaf　temperature（TL＞and　appare批mesophyll　resis七ance，　for　rice　sun且ower

　　　　and　cuculnber　Ieaves　at　PAR　intensity　of　O．28　cal　cm－2　mir1．

Ieaves
mean

7Z．・・t（sec　cm『1）

S．D．
c 左7

rice

sun且ower

cucumber

3．7

2．8

2．7

0．4

0．4

0．6

47

39

42

0．23

0．23

0．21

触，as。　is　asymptotic　value　of物at　higher　temperature．

　　　　　　　　　　　　7尼＝7屈，ast｛1．0十Cexp（一ん7TL）｝　　　　　　　　　　　　　　　（1．18）

ただし7煽、tは葉温を高めたときの衛の漸近値，　Cとん．は衛の葉温依存性を特徴づけ

る経験定数である。1．21図の実験データから推定された，水稲，ヒマワリおよびキュウリ

の葉の瓶。、亀，Cおよび々，の値が1．3表に示されている。

　徹の温度漸近値7M，。、亀の値は作物によって異なり，水稲の葉のそれはキュウリやヒマ

ワリの葉より大であった。これは1．2表の衛の光漸近値7蜘についても言えることであ

り，水稲の葉が他の2作物の葉よりも高い葉肉抵抗をもっていることを反映している。一

方（1．18）式の定数ん。とCには顕著な種問差はみられなかった。以上のように衛が葉温

によって大きく変化するのは，（1．15）式に示されているように，その構成要因である炭酸
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固定抵抗（7c）と葉肉細胞内での二酸化炭素の拡散抵抗（㌦）の和が葉温に影響されるた

めと考えられる。

　Meidner　and　Mansfield（1968）・48）は温度と気孔開度との関係の既往の研究結果を検討

し，温度と気孔開度との関係に関して大きく異なった結果が報告されていることを示し

た。彼等は温度と気孔開度の関係に不一致点がみられるのは，温度の上昇によって葉内の

CO、濃度が高まって気孔が閉じるが，その場合葉内のCO2濃度と温度との関係には種間1

差が存在するためであると推論している。しかしながら，葉内の細胞間隙のCO2濃度に

密接に関係している光合成のCO2補償点rの葉温にともなう変化幅は1．11図に示された

ように，本実験の水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉では小さくかつこれ等3作物の葉の

間でrの顕著な作物間差は認められない。しかも1．10図に見られるように，各葉温条件下

とも，通常空気のCO，レベルまではCO2一光合成関係はほぼ直線であることから・本実

験の作物葉が温度を介しての葉内CO2濃度の影響を受けているとは考えられない。以上

のことから1．21図の上段において各作物の葉とも温度の7、に及ぼす影響が顕著に表われ

なかったのは，主として葉一空気間の飽差の影響の干渉よるとみなされ，この飽差の影響

を除去した図の中段の関係が7、に及ぼす葉温単独の影響を示しているものと考えられる。

　ヒマワリとキュウリの葉において，飽差で補正された気孔抵抗は葉温の上昇につれて直

線的に低下するが，これはDrakeら（1970）29），　Raschke（1970）18°）およびSchulzeら

（1974）194）が他の作物の葉について得た結果と一致している。

　広葉のヒマワリとキュウリの葉で7、が葉温の影響を顕著に受け，細葉の水稲の葉でその

影響がほとんどみられなかった理由としてつぎのようなことが考えられる。すなわち本章

の第3節で示されたように，広葉では葉面境界層の抵抗7。が大きくて葉温は気温よりも

著るしく高くなる傾向にあるが，高温下では気孔を開いて蒸散を盛にして葉温の過度の上

昇を防ぐような機構が備わっているように思われる。一方細葉の水稲の葉では7。が小さ

く葉温は上昇しにくいため，このような機構は種の生存にとってそれほど必要の無いこと

のように思われる。

　5．　要約

　水稲，キュウリおよびヒマワリの葉の光合成と蒸散機能に及ぼす葉齢と光強度，気温，

湿度および風速の影響が，それに関与する葉面境界層のガス拡散抵抗，気孔抵抗および葉

肉抵抗との関連で実験的に調べられた。得られた結果を要約すれぽつぎのようである。

　（1）キュウリおよびヒマワリの葉とも光合成能は葉面積が最大になる時期前後に最高値

に達し，しばらくその状態を持続した後，ゆるやかに減少して枯死直前にゼロになった。

葉の展開から光合成能の最高値に達するまでの期間および最高光合成能の持続期間は，葉

の生育する環境条件によって大きく左右されることがわかった。特にヒマワリが群落とし

て存在する場合，葉齢の進行とともに各葉は群落下層の不良日射環境下へと位置づけられ

るため，最大光合成能の持続期問は孤立個体上の個葉のそれの半分以下であった。このた

め群落内では，群落上方の約半分の葉層の光合成能は非常に高いが，それ以下の層では下

方に移るにつれて光合成能が顕著に低下する分布がみられた。

　（2）以上に説明されたような個葉の光合成能の群落内分布と，本論文の第1V章の数値計一

算による群落光合成の評価結果を対比して検討したところ，群落下層葉の光合成能が低い

のは葉の相互遮蔽によって日射が下層まで到達しないために，葉の光合成能を維持するに，
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足る光合成が行なわれない結果として生じたものと考えられた。このことから（1）で示さ

れたような葉の光合成能の群落内分布は圃場条件下での群落光合成に対してはほとんど影

響を及ぼさないと考えられ，個体群光合成との関連で個葉の光合成機能を調べる場合，光

合成能が最高値に達する時期前後の活動中心葉に着目するのが最も妥当と判断された。

　（3）各作物の模型葉を風洞内の層流気流中に水平に置いて，葉面境界層の水蒸気輸送抵

抗をもとめたところ，いずれの作物の模型葉とも輸送抵抗は風速4msec－1付近まで風速

の一1／2乗則にしたがって減少することが確かめられた。このことから強制対流による水

蒸気輸送のシャーウッド数翫はレイノルズ数Rθとシュミット数S6の関数として，

81Z＝・4ノ～θ1／2∫61／3で表わせた。このときの比例係数・4は中肋に直角な方向から風を受け

ている水稲，ヒマワリおよびキュウリの模型葉でそれぞれ0．70，0．82そして0．72であっ

た。また中肋に平行に風を受けている水稲の葉で・4は1．30であった。

　（4）供試したいずれの作物の葉とも光合成のCO2補償点は葉温の上昇とともに指数曲

線状に増加した。そのときの温度係数（110は各作物の葉ともほぼ同一の約1．65であった。

水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉の葉温30°CのときのCO2補償点はそれぞれ，48，

56，57ppmであった。

　（5）光強度の変化に対する光合成，蒸散の応答速度は主として気孔開閉の応答速度に依

存していることがわかった。いずれの作物の葉とも気孔抵抗は光強度の変化に対して10分

弱の時定数で反応していることがみられた。

　（6）光合成有効放射（PAR）強度の増加とともに，いずれの作物の葉とも気孔抵抗7、

は漸近値型の指数曲線状に，そしてi葉肉抵抗駈は双曲線状にそれぞれ減少することがみ

られたQこの場合7εの方が7ガよりも弱いPAR強度（0．2～0．25　cal　cm－2min－1）で最小

値に達した。葉温20～30°Cの範囲における，水稲，ヒマワリおよびキュウリの葉の最小

7、の値はそれぞれ1．8，2．1および3．4sec　cm－1であった。一方葉温30°Cのときの最小衛

の値はヒマワリとキュウリの葉で約2～3sec　cm－1とほぼ同程度であったが，水稲の葉で

はそれよりやや大きかったQ各作物の葉とも光合成速度は全光強度域において，7、よりも

働によって主として律速されていることが明らかになった。

　（7）葉一空気間の飽差yDが約15　mbを上まわるとすべての作物葉とも7、は飽差に比

例して増大し，このため光合成，蒸散が抑制されることが認められた。一方7盟はypに

ほとんど影響されなかった。

　（8）水稲の葉の7、に対する葉温の影響は顕著でなかったが，ヒマワリとキュウリの葉

の7、はともにi葉温の上昇につれて直線的に低下した。一方衛はいずれの作物の葉とも葉

温の上昇とともに漸近値型の指数曲線状に減少することがわかった。

　（9）個葉の光合成能力はヒマワリ，水稲，キュウリの順に高かった。キュウリの葉の光

合成能が低いのは7、が大きいことに主因があり，ヒマワリの葉の光合成能が高いのは7、

が小さいことに加えて衛も小さいことによるものと考えられた。



38

II　気象要素の複合影響下の個葉の葉温，蒸散および

　　　　　光合成のモデルシミュレーション

1．　はじめに

　前章では制御された環境条件下で各気象要素が作物の個葉の光合成，蒸散作用に及ぼす

影響を葉内外の拡散抵抗との関連において実験的に明らかにした。実際の作物圃場ではこ

のような諸気象要素の影響，あるいはそれ以外の要因が複合的に関与して，作物の葉の多

様な光合成と蒸散活動を成立せしめている。このような圃場環境下での作物の葉の多様な

光合成と蒸散反応に対する論理的な説明および予測を可能にすることは，農業気象のみな

らず栽培学の重要な基礎をなすものと考えられる。　　　　　　・

　モデル化とシミュレーションはこのような複雑な系（システム）の解析を行なって，シ

ステムの現象に対する論理的な説明あるいは予測を行なう有力な手法であって，作物の個

葉の光合成および蒸散と気象環境との関係についても種々の経験的35）・58）・216）あるいは理論

的モデル25）・48）・246）がいくつかすでに提出されている。しかしこれまでのモデルは限られた

気象要素のみについてのものであったり，特定の作物の葉についてのみ有効なものであっ

たり，あるいは蒸散と光合成を分離したものであって，本論文の第皿章以降で取り扱われ

るような実際の圃場気象環境下の物質生産へそのままでは適用し難いように思われる。

　本章では，前章で示した実験結果とこれまでの知見に基づいて，複合的な気象環境に対

する作物の個葉の葉温，光合成および蒸散の反応を説明かつ予測するためのモデルを提案

する。葉の形状や生理特性が大きく異なる水稲とキュウリの葉に，このモデルを適用して

得られたシミュレーション結果が実測データとの比較において論じられる。

　2，個葉の葉温，蒸散および光合成の成立過程のモデル化

　2．1モデルの概要

　このモデルでは定常状態における作物の個葉の葉温，蒸散および光合成と気温，湿度，

光強度および風速との関係が考慮されている。それ以外の土壌水分や地温等の気象条件あ

るいは肥料条件等はいずれも最適ないしはそれに近い状態に維持されていると仮定されて

いる。モデルでは光合成能が最大になるような時期（第工章の第2節）の成熟した個葉が

対象になっている。このモデルでは環境条件を変化させたときの過渡現象は考慮されてい

ないが，前章の光強度の変化に対する光合成，蒸散の応答速度から・判断して，モデルは環

境を変化させた後およそ20～30分経過したときの光合成，蒸散速度を与えるものと言え

るQ

　モデルは葉面の熱収支式を解いて，葉温蒸散速度そして葉面境界層と気孔のガス拡散

抵抗をもとめる部分と，そのようにして得られた葉温と拡散抵抗を用いて光合成速度をも

とめる部分の二つから成立っている。

　2．2葉面の熱収支と蒸散

　葉面の熱収支と蒸散はつぎの式によって表わされた。

　　　　　　　　　　　魏4一ムーπ一LE＝0　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．1）

　　　　　　　　　　IL＝2λσ｛（7、L十273）4－（Tα十273）4｝　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．2）
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11・＝　2cρρ（7「乙一7「α）

γαゐ

（2．3）

および

　　　　　　　　　　　E－2×鷺雛鐸詫ヂ）　　　（2．4）

但し，〃2は葉の全短波放射吸収率；∫sは葉面上の全短波放射フラックス密度（cal　cm－2

sec－1）；1Lは葉からの長波放射フラックス（cal　cm－2　sec－1）；Eは葉からの顕熱フラック

ス（cal　cm－2　sec－1）；五は蒸発潜熱（＝580　ca19『1）；Eは葉からの水蒸気フラックス（蒸

散速度，gcm－2　sec－1）；えは葉の長波放射出率；σはステファン・ボルツマン定数（＝13．54

×10『13cal　cm－2　sec－1　k｝4）；丁乙と7’αは葉温と気温（°C）；らρは空気の熱容量（＝2．91

×10需4cal　cm－3°C－1）；6。と灸（7’。）は周辺空気と葉内の細胞間隙の水蒸気圧力（mb）で葉

は葉温7「Lで水蒸気飽和しているものとする；7。“と7。。は葉面境界層の熱と水蒸気輸送

に対する拡散抵抗（sec　cm－1）；7、。は水蒸気輸送に対する気孔抵抗（sec　cm－1）である。

　（2．2）式において，葉は周囲の物体と長波放射の交換を行なうが，その場合周囲の物体

の温度は気温に等しいことが仮定されている。また（2・2）～（2．4）式の係数2は葉が表裏

両面で放射，熱そして水蒸気の交換を行なうことを意味している。

　葉面境界層の熱の拡散抵抗7疏は，前章の第3節で示したように，風による強制対流の

抵抗7・oと葉一空気間の温度差に基づく自由対流の抵抗7。．が並列につながっている（長

谷場58））とみなして

　　　　　　　　　　　　　　　7α07αア
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．5）　　　　　　　　　　　　7αん＝
　　　　　　　　　　　　　　γαo十γαγ

によって与えられた。γ。oとプ。。はともに，Monteith（1973）159）にしたがって，つぎのよう

にヌツセルト数N％の関数として表わされた。

　　　　　　　　　47αoあるいは7。，罵
　　　　　　　　κN鋸

（2．6）

ここでκは空気の温度伝導率（thermal　diffusivity＝0・215　cm－2sec－1）そして4は葉の

風向方向の代表長である。またヌツセルト数は熱伝達理論から（1．7）式と同様なつぎの式

によって与えられる。

　　　　　　　　　　　N％＝．4丑81／2P71／3　　　　（強希1対流）　　　　　　　（2．7）

および

　　　　　　　　　　　Nπ＝Bθ71μP〆／4　　　　（自由対流）　　　　　　　　（2．8）

ただし，1～6はレイノルズ数であって，ツを空気の動粘性係数（＝0．151cm2　sec『1）そして

％を風速とするとRθ＝鋸／レである。さらにP7はプラントル数（＝ン／κ），　G7はグラスホ

ッフ数そして・4，Bは経験定数である。

　グラスホッフ数には湿度の効果を考慮した，Monteith159）のつぎの式が用いられた。

　　　　　　　　　　　　　07＝α8と」3！T7L－7マ7α1／り2　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．9）

ここでαは空気の温度膨張係数（＝1／273°C　1），gは重力の加速度（＝980　cm　sec－2）そし

て77Lと7’7。は葉と空気の仮温度（virtual　temperature）である。葉一空気間の仮温度

の差はつぎの式からもとめられた。
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　　　　　　窺一瑞＋η＋亨｛・（TL）（筑＋273）一礁＋273）｝（…）

ただしδは水蒸気の乾燥空気に対する密度比（＝0．622）であり，．Pは大気圧（＝1013　mb）

である。

　水蒸気輸送に対する気孔拡散抵抗γ、7は前章の実験結果に基づいて，光合成有効放射強

度ち，葉一空気問の飽差yDおよび葉温7Σの関数として，つぎの式で与えられた。

　　　　　　　7、γ＝｛7、，min十（7max－7、，血n）eXP（一βp∫p）｝プ（171））ノ（TL）　　　　　　　　　（2．11）

ただし，7、，皿i。，7、．m。、およびβpは（1．14）式で示されたように，葉温30°Cでかつγ1）の

影響のないときの最小気孔抵抗値，最大気孔抵抗値そして7、7のPAR強度ち依存性を特

徴づける定数をそれぞれ表わす。また∫（yヱ））と！（7’乙）はそれぞれ7・7に対する葉一空気

間の水蒸気飽差y刀およびi葉温7マ乙の影響を表わす無次元の関数である。∫（yD）とノ’（T∂

は1．19図および1．21図に示されている関係に基づいて，それぞれつぎの式によって与えら

れた。

　　　　　　　　　　畿身二麗罪誰蟹莞蕩〉脚｝　　（・・2）

および

　　　　　　　　　　ノ（7¶L）＝1．0一αε（TL－30．0）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．13）

ここでy1）＊は7、7に対する飽差の影響が現われるy刀の臨界値，そしてα。とα‘は7、7

とyDあるいは7「Lとの関係を表わすそれぞれの直線の勾配である。（2．11）式では気孔抵

抗に及ぼす葉の水ポテンシァルの影響は考慮されていないが，これは土壌水分不足をきた

さないような条件下では，気孔は葉の水ポテンシァルを介さないで直接的に大気湿度に反

応するという仮説（第1章4節のC）に基づいている。

　水蒸気輸送に対するi葉面境界層の拡散抵抗7。．は，つぎのThom（1968）22Dの式によっ

て熱の拡散抵抗7伽から求められた。

　　　　　　　　　職畿1：8：蹴1：漕灘｝　（・・4）

ただし1）7は水蒸気の分子拡散係数（＝0．242cm2　sec－1）である。

　以上のことから明らかなように，このモデルでは葉温7マ乙，蒸散Eそして拡散抵抗7。，

7、は相互に依存している。各環境条件に対応したこれらの変数の値は，（2．1）～（2．14）の

諸式を連立的に解くことによって得られる。これらの式は非線形項を含んでいるので解析

的には解けないので，反復収束法の一つの方法であるNewton－Raphson法1°4），2°B）にょっ

て数値的に解くようにプログラム化された。

　2．3　光合成

　前節の葉面熱収支式より，各環境条件に対応した葉温と拡散抵抗7。，プ、が与えられる。

するとそれらをGaastra（1959）44）およびHolmgrenら（1965）70）によって示された電気

回路のオームの法則と相同な，つぎのCO2輸送式に組込むことによって個葉のみかけ

（net）の光合成速度1）ηを求めることができる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　cα一r　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．15）　　　　　　　　　　　　　　Pπ＝
　　　　　　　　　　　　　　　　告（7αc十7εc）＋・・
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ただしC、とrは葉の周辺空気のCO2濃度と光合成のCO2補償点（g　cm－3），そして7。，，

7，，および7だはそれぞれ葉面境界層，気孔そして葉肉の二酸化炭素の輸送抵抗（sec　cm－1）

である。

　葉面境界層と気孔のCO2拡散抵抗（7。。と7、，）はCO2と水蒸気の分子拡散係数の比を用

いて，水蒸気に対するそれらの値から第1章の（1．10）式によってもとめられる。葉肉抵

抗衛は前章において説明されたように，葉肉細胞内での二酸化炭素の物理的な拡散抵抗

㌦，光合成の光化学反応に関係した光刺激抵抗プ，および暗反応に関係した炭酸固定抵抗

7，の和として，つぎの式で与えられる（Monteith158），Jarvis1°8），　Chartier　and　Prioul25））。

　　　　　　　　　　　　　　　　　7運＝7η乙一十一70十7β　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．16）

7、は光強度によって，そして㌦＋7。は温度によって主として支配されることが明らかに

なっている45）・1°8）・158）・189）。このモデルでは7∬は前章で示された（1．17）式と（1．18）式を

組合わせて，葉温7ΣとPAR強度（ち）の関数としてつぎの式で表わすことにした。

・・一 E≠∫μ＋・ゆ・｛1＋C・x・（一凧）｝ （2．17）

但し，鰍皿i。はPAR強度および葉温が十分に高いときの衛の最小値，ち，は光合成の光

補償点そしてε，C，々．は前章で説明された経験定数である。（2．16）式との比較におい

て，（2．17）式の第1項は光刺激抵抗γ・を，そして第2項は㌦＋7，をそれぞれ表わしてい

るとみなせる。

　（2・15）式の光合成のCO2補償点rは，　PAR強度と葉温の関数であるが，光の影響はご

く弱光域に限られている（第1章の4．2節a）ことから，ここでは葉温のみの関数としてつ

ぎの実験式を用いた。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ぐ7L－30）！10
　　　　　　　　　　　　　　　1・：＝1「30910g　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（2．18）

ここでr30は葉温が30°Cのときのrの値，そしてQ、Ogはrの温度係数である。

　以上のようにして各抵抗およびrを与えた場合，（2．15）式はPAR強度が光合成の光補

償点（ち，）以上の範囲においてのみ有効である。PAR強度がゼロのときの光合成速度P．

は暗呼吸速度R¢に等しくならなけれぽならないが，このときのP。はつぎのようにして

与えられた。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　（TL－30）／10
　　　　　　　　　　　Pη＝1～d罵2？d30　Q10d　　　　　　　　　（∫P＝ちe）　　　　　　　　　　　　　　　　（2．19）

ここで，1～切30は葉温30℃のときの暗呼吸速度（gCO2　cm－2sec－1），そしてQlo¢は暗呼吸

の温度係数である。（2．15）式と（2．17）式から，光一光合成曲線の光補償点での勾配は

（C・－r）／εとなるが，この勾配がPAR強度ゼロの点まで延長できるものとすると，光合

成の光補償点（ち，）は，

　　　　　　　　　　　　　　　毎一R・c・・（≒「）　　　　（…）

によって与えられる。

　2．4　シミュレーションに使用されたパラメータ値

　（2．1）式から（2．20）式までの諸式によって，作物個葉の葉温，蒸散そして光合成を気

象環境との関連において評価することが可能である。この場合モデルに関与する生理学的

あるいは物理学的な諸パラメータが対象葉について適切に与えられなければならない。こ
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Table　2．1．　Values　of　parameters　used　for　the　numerical　si孤ula亡ion　of　leaf　te皿perature，

　　　　　七ra皿spiration　and且et　photosynthesis　of　rice，　cucumber　and　sunflower　leaves

　　　　　under　various　environmental　condi七ions，　i且C．G，S，　unit．

values
parameter explanation

riCe　SUn旦OWer　CUCUmber

αε

α7

B
βP

C
4

ε

r3D

んγ

物

9、od

9、oσ

丑d30

7M，min

7s．max

7s．血il1

7ヱ）＊

constant　for　Nusselt　number　in　forced　convection

parameter　for　temperature　dependence　ofγε

parame土er　for　humidity　dependence　of　78

co豆stsnt　for　Nusset　nulnber　in　free　convection

parameter　for　PAR　dependence　of　7s
r×102ca1一ユcm『2　sec）

parameter　for　temperature　dependellce　of　7巫

charac士eristic　leaf　width（cm）

0．8　　　0．9

0．0　　　　　　0．025

0．04　　　　0．045

0．42　　　　0．42

18．1　　　15．4

107

0．9

para皿eter　for　PAR　dependence　of触（×10『2　cal　cm－3）0．89

compensaもion　CO2　concentration　at　30°C
（×10－8gCO2　cm－3）

paτameter　for　temperature　dependence　cf　7湿（°C－1）

1eaf　absorptivi七y　to　shortwave　radiation

temperature　coeff．　of　dark　respiration

telnperature　coefL　of　I7

8．6

0．23

0．5

2．0

1．62

dark　respira廿on　rate　at　300C（x10『9　gCO2cm『2　sec一1）　12。　O

mini皿um　mesophyll　resistance（sec　c皿嘘1）　　　　　　1．6

maxi皿um　stolnata1∫esistallce　lsec　cm噌1）　　　　　　　45

minimu皿stoエna毛al　resistance（sec　c皿一1）　　　　　　　1．7

threshold　value　of　7D　affecting　7s（mb）　　　　　　　　　　　15

104

15．8

0．89

10，1

0．24

0．5

2．0

1．67

12．0

1．0

22

1．8

17

0．9

0．025

0．033

0．42＊

12．6

145

15．8

1．40

10．1

0．21

0．5＊＊

2．0

1．63

12．0

1．0

22

3．5

18

＊quo七ea　fro皿Takechi（1968）210）and＊＊from　Monteith　l　1973）158）

のようなパラメータの値の大部分は，前章において水稲ヒマワリおよびキュウリの葉に

ついて実験的に推定されており，その他のものは関連する文献から引用して使用した。実

験的に推定した各パラメータの値を基にし，シミュレーション結果と実測値の比較を通じ

て，最終的に決定された各作物の葉についての各パラメータの値が2．1表に示されてい

る。これらのパラメータの値は前章の実験データの範囲にほぼ含まれるものである。

　シミュレーションは大気のCO2濃度が330　PPmで，全短波放射に占めるPARの割合

が43％の場合についてなされたo

　3．　モデルによるシミュレーションの結果

　前節で説明したモデルとパラメータの値を用いて，水稲，キュウリおよびヒマワリの個

葉の葉温，蒸散および光合成と気象環境との関係についての数値シミュレーションを行

なった。以下の論議が散漫になることを防ぐため，細葉で葉面境界層の抵抗が小さくかつ

気孔抵抗も小さい水稲の葉と，広葉で境界層抵抗が大きくしかも気孔抵抗も大きいが葉肉

抵抗の小さいキュウリの葉についてのみシミュレrション結果を示し，．両葉を対比させな

がらシミュレーション結果の検討を行うことにする。

　3．1光，気温条件と葉温，．蒸散および光合成
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Fig．2．1．　Simulated　relationships　between　leaf　temperature（TL）net　photosyn－

　　　　thesis（Pη）and　tralspiration伍），　and　shortwave　radiation　intensity

　　　　（∫s）for　dif〔erent　air　temperature　conditions（Tα）in　rice　（1ef七）and

　　　　cucumber　（right）leaves　（Horie78）・81））．　Air　temperature（Tα）is

　　　　donoted　with　the且umeral　on　each　curve．　Other　external　condi七io血s

　　　　were　70％in　rela亡ive　humidity，50　cm　sec－1　in　wind　speed，330　ppm　ill

　　　　CO2　concentration　alld　43％in　fractioll　of　PAR士o　shor亡wave　radia－

　　　　tion．

　水稲とキュウリの葉の葉温，蒸散および光合成速度と気温，光条件との関係についての

シミュレーションの結果が，全短波放射強度を横軸にとって2．1図に示されている。同図

は風速が50cm　sec－1で相対湿度が70％の条件に対応するものである。水稲，キュウリの葉

とも暗黒下のi葉温は気温よりわずかに低い。放射強度を高めるにつれて，葉温は最初は減

少するかあるいはごくわずかしか増加しないが，ある一定の放射強度以上になると葉温は

放射に比例して直線的に増加する。このような葉温の変化パターンは第1章の実験結果

（1．14，1．15図）においても見られたことであり，また屋外の水稲の葉でも観測されている

（伊藤，長谷場95＞）ことであるが，シミュレーション結果でもこのことが再現された。放射

強度の増加にともなって現われるこのような葉温の変化パターンは弱光域で光強度につれ

て気孔が開くこと（第1章の4のC）と関係している。

　2．1図のシミュレーショソ結果より，両作物の葉とも葉一気温差は気温が低いほど大き

くなることがわかる。これは飽和水蒸気圧力曲線の傾度が低温下ほど小さいことを反映し

て現われたものである。また強光条件下のキュウリの葉温は水稲のそれより2倍以上高い

が，これは広葉であるキュウリの葉は境界層の熱輸送抵抗7碗が大きいことに加え気孔抵

抗7、も大きいためである。このことは同一気象環境下において蒸散速度は水稲の葉が常

にキュウリの葉を上まわっていることからも明らかである。

　蒸散速度は両作物の葉とも，弱光域では急激にそして強光域では緩かに，放射の増加と

ともに増加することがわかうた。放射強度の増加にともなうこのような蒸散の変化パター

ンは，弱光域では気孔が開くことそして強光域では蒸散は専ら葉温の上昇を通じて増加す

、
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ることから生じたものである。

　光一光合成曲線は高気温下では飽和型ないしは最適値型（キュウリ葉）になり，低気温

下では不飽和型になることがモデルより予測された。低気温下で光一光合成曲線が不飽和

型になるのは，光合成の光化学反応は光飽和しているにもかかわらず，光の増加によって

葉温が高まって，衛のうちの葉肉細胞内での二酸化炭素の拡散抵抗と炭酸固定抵抗の和

（7隅十7c）が減少するためと考えられる。一方高気温下では㌦＋7，は最小値に近い値にな

っており，光強度の増加に伴う葉温の上昇は㌦＋γ。を顕著に減少させないのみならず，

光合成のCO2補償点rの増大と，葉一空気問の水蒸気飽差を増大して気孔抵抗γ、を大き

くする方向に作用し，飽和型ないしは最適値型の光一光合成曲線をもたらすものと考えら

れる。

　キュウリの葉では衛にくらべて7、が大きく（1．2表），その光合成速度に対する7、の

役割が大きい。このため環境条件が7、に及ぼす影響は直接的に光合成速度に反映して，キ

ュウリの葉の高温条件下での光一光合成曲線が最適値型になったものと考えられる。シミ

ュレーション結果にみられるような最適値型の光一光合成曲線は，岩切・稲山（1975）1°6）

のキュウリの葉の光合成の測定結果にもみられる。

　2．1図のシミュレーション結果において，高温・強光条件下では水稲の葉の光合成速度

がキュウリのそれに勝っており，これは実験結果（1．14，1．15図）とも一致している。こ

のようにキュウリの葉の光合成能が水稲のそれより劣るのは，キュウリの葉では衛は小

さいにもかかわらず，7、と7。の両者が大きいためである。

　2．2図には，2．1図に示されたシミュレーション結果が気温を横軸にとって示されてい

る。すでに述べたように葉温と気温の差は光強度が高いほど，また気温が低いほど大きく

なる。このことは2．2図からも明確に認められる。水稲およびキュウリの葉とも気温一光

合成曲線はすべての光強度下とも，最適値型の曲線となるが，光が弱いと温度の影響は小
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さく，光が強いほど温度の影響が顕著になってくる。シミュレーション結果にみられたこ

のような光合成速度と光および温度条件との間の一般的関係はGaastra（1959，1963）44）・翰

の実験結果とも一致している。

　光合成の最適気温は光強度の増加とともに高温側に移行することが，水稲の葉について

のシミュレーション結果に見られる。一方キュウリの葉ではある光強度までは光合成の最

適気温は高温側に移行するが，それ以上になると光強度の増加につれて最適気温が若干低

下することが見られた。このようなキュウリの葉の高温，強光強度下での最適気温の低下

現象は，すでに述べたように，葉温が過度に上昇して葉一空気間の飽差が大きくなって気

孔が閉じるためであるQ

　2．2図において，水稲の葉の方がキュウリの葉よりも低温域で光合成が急激に低下する

ことが認められる。シミュレーション結果がこのようになったのはつぎのような理由によ

る。第1に水稲の葉に比べて7。，7、の大きいキュウリの葉の方が同一気温下でも，光合成

が行なわれる場の温度である葉温が著るしく高いこと。第2に，葉肉抵抗衛は（2．17）式

に示されるように葉温の低下につれて指数関数的に増加するが，衛の光合成反応の全抵

抗に占める比はキュウリの葉に比べて7。，7、が小さく傷の大きい水稲の葉の方が大きい

ので，駈の温度依存性が水稲の葉ではより直接的に光合成に反映すること，の二つの理由

によるo

　以上要するに，低温下でめ光合成の温度依存性を最も強く支配している要因は光合成の
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　　　　air七emperature（Tのand　relative　humidity（RH）．　Air　temperature

　　　　σα）is　denoted　with　the　numeral　on　each　curve。　Shortwave　radi－

　　　　ation　i且tensity　was　1．2　cal　cmr2皿ilrl　and　other　environmental

　　　　conditions　were　same　as　in　Fig．2．L
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暗反応の速度であるが，7。，7、の大きいキュウリの葉ではそれ等の抵抗が外界の温度変化

の影響を緩和する方向に作用するのに対し，7。，7、の小さい水稲の葉では暗反応過程がよ

りむき出しにされた形で温度変化に対応していることがモデルシミュレーションの結果よ

り考えられる。

　3．2　気温∫湿度条件と葉温，蒸散および光合成

　気温，湿度条件と水稲およびキュウリの葉の葉温，光合成および蒸散速度との関係のシ

ミュレーション結果が2．3図に示されている。同図は全短波放射強度1．2cal㎝檜2min－1

そして風速50cm　sec－1の条件に対応するものである。両作物の葉ともすべての気温条件

下において，湿度の低下につれて葉温が低下し，かつ蒸散は増加するが，それらの変化の

度合は高湿度域において大きく，低湿度域では小さくなることがわかった。これは湿度が

低下して葉一空気間の飽差γ1）がある値以上になると気孔抵抗γ、がyDに比例して大き

くなることを反映している。

　空気中の湿度がある一定値以下になると，湿度の低下につれて水稲とキュウリの葉の光

合成は低下するが，この傾向は高気温下ほど顕著であることが2．3図において見られる。

高気温下で湿度の低下によって光合成速度が低下するのは，すでに述べられたようにyp

が増加して7、が大きくなるためである。低気温下では湿度一蒸散関係が直線であること

から明らかなように，yDは7、を増大させるほどには大きくならない。したがって低気温

下で湿度の低下によって光合成が低下するのは7、の増加に主因があるのではなく，湿度が

低下して葉温が下り，そのために葉肉抵抗が大きくなるためである。このように湿度低下
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にともなう光合成の低下現象には，高温条件下と低温条件下では全く異なった機構が関与

していることがモデルシミュレーションの結果から示唆された。

　3．3　気温，風速条件と葉温，蒸散および光合成

　気温，風速条件と水稲，キュウリの葉の葉温，蒸散および光合成速度との関係のシミュ

レーション結果は2．4図に示すようであった。同図は全短波放射強度1．2cal　cm－2　min’1

そして相対湿度70％の条件に対応するものである。両作物の葉とも風速の増加につれて葉

温は指数曲線状に低下するが，この場合葉面境界層の抵抗の大きいキュウリの葉の方が水

稲の葉よりも葉温は緩かに低下した。

　両作物の葉とも光合成速度は，光合成の適温以上の温度域では風速とともに増加し，適

温以下では逆に風速とともに減少することがわかった。光合成ほど顕著ではないが，同様

な傾向が蒸散においてもみられた。高気温下で風速とともに光合成が高まるのは，葉面境

界層の抵抗7・が風速とともに減少して葉と周辺空気間のCO2交換が促進されることと，

葉温の過度の上昇が抑制されることの二つによるものである。一方低気温下で光合成が風

速とともに低下するのは，葉温が低下して葉肉抵抗衛が大きくなるためである。

　高気温下での風による光合成促進作用は，葉が大きくて7、の大きいキュウリの葉にお

いて特に顕著であった。一方低気温下で風による光合成の抑制作用は水稲の葉の方がキュ

ウリの葉よりも顕著であった。キュウリの葉で低温下の風による光合成抑制作用が小さい

のは，γ、が大きいために風によって7。が減少して光合成を促進する作用と，葉温を低下

させて光合成を抑制する作用が拮抗するためと考えられる。

　矢吹・宮川（1970）269）は作物の葉の光合成は風速とともに増加することを実験的に示し

ているが，本シミュレーショソの結果では風は気温条件如何によっては，光合成に対して

正負両様に作用することがわかった。

　3．4　シミュレーション結果と実測値の比較

　以上の数値シミュレーションの結果から，複合気象環境下における作物の個葉の光合成

と蒸散作用の多様な実態とそれを生じさせている機作が明らかになった。しかし，それは

あくまでもモデルによる数値シミュレーションから予測されたものであり，モデルはすで

に述べたように，実際の複雑な過程を単純化，パラメータ化して導かれたものである。本

節ではシミュレーションの結果と実測値とを比較して，光合成と蒸散過程のモデル化が適

切であり，また採用されたパラメータの値が妥当であるか否かについての検討を行なう。

　シミュレーション結果との比較に用いられた，水稲とキュウリの個葉の葉温，蒸散およ

び光合成速度の測定値は同化箱法によって得られたものである。このための実験材料およ

び方法については第1章の4．1節ですでに説明した。ただし風速と光合成，蒸散についての

シミュレーション結果に対する実験的な検証は，実験施設がないために行われていない。

　2．5図から2．8図に，種々に異なる光，気温および湿度条件下のキュウリの葉と水稲の葉

の葉温および光合成，蒸散特性の測定値と，それに対応するシミュレーション結果が対比

されている。両作物の葉の葉温，蒸散および光合成の実測値とそれに対応するシミュレー

ション値は，絶対値において幾分隔たっている例もみられるが，すべての場合ともモデル

は，各気象環境に対するそれらの変化パターンをかなり良く説明しているとみなすことが

できる。
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以上のことから,ここに提出した作物の個葉の菓温,蒸散および光合成のモデルと,水

稲およびキュウリの葉についてのパラメータの値は,限られた本実験のデータの範囲内に

おいてではあるが,実測値と比較して妥当と考えられる｡

4. 考察

作物の葉温と気温の差は条件によっては10℃近くにも達することがモデルシミュレーシ

ョンより示されたが,このように大きい葉一気温差は実際にも観測29)･211)されている｡し

かも作物の業の生理代謝は気温よりも葉温によって直接的な影響を受けることから,菓温

の測定とその成立過程の解析には多大の関心が払われてきている29),48),130),209),210),211).こ

こに提出されたモデルによる菓温の予測値は本研究のデータの範囲内ではほぼ妥当なこと

が示されたが,他の研究者によって測定された値と若干の比較検討を行なってみるo

Linacre(1964)130)はそれまでに発表された文献から,野外の強日射条件下 での種々の

植物の葉温の測定データを整理して,つぎのような興味ある事案を見出した.すなわち菓

温と気温との関係をプロットすると,測定条件あるいは対象葉の違いにかかわらず,両者

は気温35℃ 付近で等しくなり,それ以下の気温では菓温は気温より高くなり,それ以上の

気温では菓温は気温より低くなることを見出した｡Dmkeら (1970)29)もオナモミ (Xan-

ihium)の葉についての室内実験から,1.25Caltm~2min~1の東光条件下でも気温約 35oC

付近で,湿度,風速条件にかかわらず薬-気温差の大小関係が逆転することを報告してい

る｡さらに伊藤 ･長谷場 (1975)95)も屋外にポット栽培された水稲の強日射,高気温条件

下の菓温は気温よりも幾分低いことを報告している｡

本シミュレーションの結果では2.2図にみられるように,水稲とキュウリの両案とも放

射強度が低いときには高気温下の葉温は気温より低くなるが,放射が強いときには35oC以

上の気温下でも葉温は気温より若干高く,以上の文献に見られる測定結果とは幾分 くい

違っている｡ここで注意しなければならないことは,本シミュレーションでは放射強度は

葉面上の強度を意味するのに対し,圃場でのそれは水平に置かれた日射計による測定値を

指 している0第ⅠⅠⅠ章で示 され るように,圃場栽培作物の傾いた葉の菓面上の放 射 強度

は,日射計で測定される放射の水平面強度よりもかなり低くなっている｡以上のことから

.圃場で測定された葉温とシミュレーション結果の比較は第ⅠⅤ章で行なうことにして, こ

こでは本シミュレーションと同一条件下で測定されたDrakeら (1970)のデータについて

のみ検討を行なうことにする｡

Darkeらは強光下であっても気温が 35℃ を越えるとオナモミの菓温が気温より低くな

るのは,高温下で気孔抵抗 ㌔が温度の上昇とともに低下して蒸散が盛んになるためであ

ると結論している｡すでに述べたように温度の上昇につれてrsが減少することがいくつ

かの植物で見つかっており180),194),234),本実験のキュウリとヒマワリの葉でもこのことが

見られた (1.21図)｡しかしながら本実験のすべての作物の葉とも,葉一空 気 問 の飽 差

VDの増加についてrsが大きくなり,そのため温度上昇による rsの減少とそれ に とも

なって VDが増加することによる rsの増大が括抗して,温度の上昇は蒸散を顧著に増し

て葉温の低下もたらすには致らない,というのが本数値シミュレーションの結論である｡

VDの増加によってrsが大きくなることは多くの植物について認められている｡7),53),101),
且29),193)I270)
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　いずれにしろ，気温35°C以上の高温域において，7、がVDあるいは気温とどのような

関係にあり，それが葉温，蒸散そして光合成にどのように関与しているかに関しては，よ

り掘下げた実験的研究が必要である。

　本シミュレーションにおいて指摘したい最も重要な点は，作物の個葉の光合成と蒸散の

気象環境に対する反応は実に多様であり，実験的方法によってそれらに対する気象の影響

を評価する場合，このことを常に念頭に置かなけれぽならないということである。例えぽ

2．1図のシミュレーション結果に見られるように，光合成に及ぼす光強度の影響を調べる

目的で，他の気象条件を一定に保って光強度のみを変化させても，そこには光の増加にと

もなう葉温上昇の効果や，またそれに伴う葉一空気間の飽差の影響が必然的に加わってく

る。その結果，光一光合成曲線は環境条件によって多様な形態をとるようになる。

　このような光合成の環境条件に対する反応の多様性は，光合成過程に関与する各抵抗

％，7、，㌦の環境条件に対する反応の方向が同一でなく，ときによっては逆方向であったり

することからきている。また気象環境に対する光合成の反応の種間差は，7。，7、，塩の環

境依存性の差異に加えて，それらの大小関係の種間差にもよるところが大きいことが本シ

ミュレーションからわかったo

　モデル化とシミュレーションは，以上のような光合成および蒸散と環境条件との関係，

あるいはその種間差の複雑にして多様な現象に対する論理的な説明あるいは予測を行なう

ための一つの有効な手段である。本章において提出した作物の個葉の光合成および蒸散と

気象環境との関係に関するモデルは，第1章の実験的研究結果とこれまでの知見を総合化

すれぽその論理的帰結として，光合成および蒸散作用と環境条件との関係はかようになる

ということを示すものである。高温，強光条件下での葉温のシミュレーション結果には若

干の問題があるものの，限られた本実験のデータの範囲内ではあるが，モデルによるシミ

ュレーション結果は実測値と比較してほぼ妥当なものであることがわかった。

　今後はより広範な実験的研究結果との比較検討を行なってモデルをチェックし，再現性

のある実験結果に照らしてモデルの不都合な点は順次改善していくことが必要である。こ

のような研究の繰り返しこそが，気象と作物の物質生産との間の多様な現象に対する論理

的な説明あるいは予測を可能にする道程であると考えられる。

　最後に，本モデルでは取り扱われなかったが，気象と作物の個葉の光合成との関係に重

要な影響を及ぼす，作物の葉の環境に対する適応の問題に若干ふれることにする。すなわ

ち本モデルは短時間の気象環境の変化に対する作物の個葉の光合成と蒸散の反応を対象と

しているが，作物の光合成，蒸散はこのような短い時間スケールでの反応の他に，気象環

境に対する適応あるいは前歴効果として知られている長い時間スケールでの反応をもって

いることが明らかになっている。すなわち，葉が生育したときの光環境（村田164），

Bj6rkman　and　Holmgren14），玖村123））や温度環箋（Raschke18°），　Ludlow　and　Wilson133））

によって作物の葉の光合成，蒸散あるいは葉内拡散抵抗は顕著に影響される。

　Ludlow　and　Wilson（1971）133）は数種の作物の葉について，その温度一光合成関係は葉

の生育したときの温度条件に著るしく影響されるが，この場合気孔抵抗と葉肉抵抗の両者

が生育温度の影響を受けていることを示した。さらに彼等はこの温度の前歴効果は新しい

温度環境に15時間なじませることによって消滅することも示した。つまり温度に対する適

応の時間スケールは1日弱と考えることができる。一方光環境に対する適応の時間スケー
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ルは，上述の文献に示されている結果から，1週間前後と考えられる。

　このような気象の前歴効果ないしは気象への適応の問題を考慮した作物の葉の光合成お

よび蒸散と気象との関係のモデルを導くには，現在のところあまりにもデータが不足して

おり，かつその機構もほとんど分っていない。この作物の葉の長期的な気象適応ないしは

気象の前歴効果に関する問題は，気象と作物の物質生産および生長に関する研究分野にお

いて，今後なされなければならない重要な研究課題と考えられる。

　気象に対する作物の葉の光合成機能の適応あるいは気象の前歴効果が，実際の圃場での

作物の生長にどのような影響を及ぼしているかについては本論文の第VI章で若干の考察

を行なう。

　5，　要約

　作物の葉の光合成，蒸散作用を葉と周辺空気間のCO2あるいは水蒸気の交換過程とし

てとらえ，それらの過程に関与する葉内外のガス拡散抵抗と気象要素との関係についての

前章の実験結果を基礎にして，複合的な気象環境下の作物の個葉の葉温，蒸散そして光合

成を評価するモデルを導いた。このモデルを葉の形状やガス拡散抵抗が著るしく異なる水

稲とキュウリの葉に適用して，これら葉の生理作用と気象環境との関係についての数値シ

ミュレーションを行なって，つぎのようなことが明らかになった。

　（1）両作物の葉とも葉温は光強度の増加につれて，最初は緩やかにそしてある一定の光

強度以上では光強度に比例して直線的に上昇することがわかった。弱光域で葉温の上昇が

緩かなのは，気孔が開いて蒸散が盛んになるためである。両作物の葉とも葉温と気温の差

は気温が低いほど大きかった。強光条件下ではキュウリの葉一気温差は水稲葉のそれの約

2倍であった。

　（2）光一光合成曲線は低気温条件下では不飽和型，適気温下では飽和型に，そして気温

が適温以上に高くかつ湿度が低いときには最適値型になることが予測された。光一光合成

曲線が低気温下で不飽和型になるのは，光強度が増すにつれて葉温が上昇して葉肉抵抗

7皿が小さくなるためであり，高温・低湿度下で最適値型になるのは光が増すにつれて葉温

が上昇して葉一空気間の水蒸気飽差yPが高まって気孔抵抗7、が大きくなることを反映

している。

　（3）両作物の葉とも湿度の低下につれて光合成速度が減少したが，その減少程度は気温

が高いほど大きかった。これは高温低湿度下ではy1）が増大して気孔が閉じるためであ

り，一方低気温下では湿度の低下とともに葉温が下って，衛が大きくなることによるも

のである。

　（4）両作物の葉とも光合成の適温以上では光合成は風速が増すにつれて高まり，適温以

下では逆に風速とともに減少した。高気温下で風によって光合成が促進されるのは，葉面

境界層の抵抗が小さくなることと葉温の過度の上昇が抑えられることによるものであり，

一方低気温下で風によって光合成が抑制されるのは葉温が低下して7翌が大きくなるため

である。

　（5）キュウリ，水稲の葉の葉温，蒸散および光合成の数値シミュレーションの結果を，

同化箱法によって種々に異なる光強度および温・湿度条件下で測定したデータと比較し

た。さらにこれらのシミュレーション結果は既往の結果とも比較検討された。高温・高光
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強度下の葉温のシミュレーション値が実測値を幾分上まわることを除いては，モデルによ

る作物の個葉の葉温，蒸散および光合成と気象環境との関係の予測結果は，これらの実測

データと比較してほぼ妥当と判断された。

III　日射および群落構造と作物個体群の光合成

　1．　はじめに

　実際の圃場のように作物が群落として集団で存在する場合の個体群の光合成は，前章ま

でにおいて示された孤立した個葉の場合とは大きく異なっている。それは作物が集団で存

在すること自体によって，外界とは異なった微気象環境を形成しているからである。この

場合においても，群落を構成する個々の葉はそのごく周辺の気象環境との間で，CO2や水

蒸気あるいはエネルギーの交換を行なって光合成や蒸散作用を営んでいる。このような群

落を構成する個々の葉の光合成と蒸散作用の積重なりが群落全体の光合成や蒸散に他なら

ない。このような作物個体群の光合成を成立せしめている要素間の相互関係を明らかに

し，かつ外部気象環境の変化に対して群落の光合成がどのように反応するかについての論

理的な説明ないしは予測を可能にすることは，農業気象のみならず作物栽培の重要な基礎

をなすものと考えられる。

　群落を構成する個々の葉の光合成速度を積上げて，群落全体の光合成量を評価するモデ

ルを最初に提出したのはBoysen　Jensen（1932）17）の研究の流れを汲むMonsi　und　Saeki

（1953）155）であった。彼等は中性植物群落において，群落による逆作用が最も大きくかつ

光合成に対しても支配的な影響を及ぼす光要因に着目し，群落の幾何学的構造と葉面積指

数との関連において群落光合成をとらえることに成功した。この光要因と群落光合成に関

するMonsi　und　Saeki（1953）155）のモデルは，その後Saeki（1960）188），黒岩・門司

（1963）127），de　Wit（1965）264），　Duncanら（1967）3°），黒岩（1968）125），　Isobe（1969）1°2），

Ross　and　Bikhele（1969）186），　Anderson（1970）4），　Fukai　and　Loomis（1976）42），　Kuroiwa

〈1978）126）らによって理論的な検討，改良が加えられ，また栽培学的な立場からも実験的

に種々の検討がなされてきている。19）・121）・122）・136）・164）・22°）・260）筆者もこの問題が活発に研究

されていた1960年代半ぽより実験的，理論的な研究を進めてきた73）・75）。以上のような理

論的，実験的研究を経て，光要因と群落光合成に関するモデルは今日では理論として定着

したと考えられる。

　この光要因，群落構造および葉面積指数と群落光合成のモデルは，本論文の第IV章の

群落微気象と光合成，そして第VI章のヒマワリ個体群の生長モデルにおいても基本的に

重要な役割を果たしている。このため本章では，上に説明したこれまでの研究結果に依拠

し，さらに群落上に到達する日射の各成分間の相互関係，群落の幾何学的構造そして群落

内の放射の派生散乱等について若干の実験的，解析的な検討を行なう。このような検討結

果に基づいて，これまでのモデルよりもより実際に近いような条件下で，日射，群落構造

および葉面積指数と群落光合成との関係の数値計算を行なって得られたいくつかの基本的

なことがらについて説明する。

2．　全短波，直達・散乱短波放射および光合成有効放射の相互関係
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太陽放射は圃場作物の光合成のエネルギー源であって,群落光合成に対して支配的な影

響を及ぼしている｡作物個体群の光合成は,全短波太陽放射中に占める光合成 有効放 射

(PAR)の割合のみならず,直達,散乱光比率によっても大きく影響されることが明らか

になっている76),122),125),220)･264)｡しかしながら一般に利用可能な日射の測定データは全短

波放射に関するものであって,気象と群落光合成との関係の卓デル化 に あたって は,直

逮,散乱光比率あるいは光合成有効放射の割合は,全短波放射の測定値から推定する必要

がある｡この推定式を導く目的で,文京西ヶ原において全短波,直達 ･散乱短波放射およ

び光合成有効放射の測定を行なった｡

2.1 放射の測定方法

全短波および直達,散乱短波放射の測定には,Moll-Gorzcynski型の日射計 (英弘精機

輿)が2台使用された｡このうちの1台は幅4cmの鉄製の円形バンドで直達太陽放射を

遮蔽した状態で使用した｡遮蔽バンドの半径は37cmで,太陽が日射計からみて常に遮蔽

バンド上を通るように,バソドの角度および方位を3-4日間隔で調整した｡もう1台の

日射計はそのまま太陽光にさらして,全短波放射の測定に使用した｡直達光を遮蔽した日

射計と遮蔽しない日射計の出力差から,直達,散乱短波放射強度が計算により求 め られ

た｡

光合成有効放射の測定には光合成有効放射計 (東芝,PSZl塾)を使用した｡この放射計

による光合成有効放射の測定原理はすでに Uchijima(1968)238)によぅて説明されている

が,フィルターによって波長域380-710nrhの放射のみを検出して測定できるようになっ

ている｡

各放射計からの出力はすべて電子管式の記録計に接続し宅,連続自動記録されたO放射

の測定は1971年妃東京西ヶ原で,夏作物の主要な生育期問であるデ,畠月の2カ月間行なっ

た｡

2.2 結集および考察

東京における1971年の7,8月の全短波放射の日量と散乱短波放射の日量の関係の測定

結果が3.1図に,縦軸に全短波放射量に対する敵乱短波放射量の比をとって,示されてい

る｡

日射量が50calcm-2以下 とな る よ うな南天あるいは完全曇天日には,太陽放射の直

達光成分は雲によって完全に蔽ざられて,全短波放射に占める散乱放射の比は1･0であっ

た｡全短波放射に占める散乱放射の比は,全短波放射量が増すにつれて漸減し,日日射量

が600calcm~2前後の完全晴天日には0.2弱となることがわかった｡3.1図の曲線で示され

ているように,全短波放射の日量と散乱短波放射の日量の関係は,全短波放 射量 が0-

600calcm~2の夏期における通常の日射範囲において,つぎの式で表わせる三とがわかぅ

た｡

短 -1･0-2･0×1014Isiday-2･0×1016Is2･day (3･1)

ここでム,dayおよび左dayはそれぞれ散乱および全短波放射の日量 (Calcm-2)である｡

7,8月の全短波放射と光合成有効放射の日量の関係は3.2図に示すようであった｡測

定点のばらつきがあるものの,巨視的に見て両者の関係ほっぎの直線式で近似できること

がわかった｡
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すなわち全短波放射の47％が光合成に有効な放射とみなされる。

（3．2）

　3．2図において，各測定点は全短波放射量が少い日には回帰直線の上方に位置し，それ

が多い日には回帰直線の下方に位置する傾向がみられる。3．1図に示されたように，全短

波放射が強いときにはそのほとんどが直達放射であり，それが弱いときには大部分が散乱

放射である。一方大気中の分子によるレーリー散乱の散乱係数は光の波長のマイナス4乗

に比例することから，散乱光の方が直達光よりも光合成に有効な波長成分を多く含んでい
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　　　　　shortwave　radiation．　Observa士ioロcQnditions

　　　　　were　samc　as　Fig．3．1．
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ることが知られている（Robinson182））。3・2図セこ見られた各測定点の回帰直線からの隔り

の傾向がこのことを反映しているか否かを調べるために・3・2図の関係を・全短波放射に

占める散乱放射の割合を横軸に，そして全短波放射に占める光合成有効放射（PAR）の割

合を縦軸にとって示すと，3．3図のような結果が得られた。

　3．3図においてもかなり大きなデータのちらぽりがみられるが・大よその傾向として・

全短波放射に占める散乱放射の割合が高いほど，全短波放射に占めるPARの割合が高い

ことが認められた。3．3図の傾向曲線から，PARの割合は・直達短波放射に対して43％程

度そして散乱短波放射に対して55％程度と推定された。

　以上は日射を日量ベースでみたときの各放射成分間の相互関係についての測定結果であ

る。各放射成分間の相互関係の日変化はつぎのようにして調べた。すなわち，日射の測定

日を日全短波放射量に応じたクラス幅100cal　cm－2の5段階にクラス別けし・各々のクラ

スに含まれる測定日について30分平均の各放射強度の測定値をクラス平均して，各クラス

の平均的な各放射強度の日変化のパターンをもとめた（3．4図）。

　3，4図より，全短波放射に対する散乱放射の比は，日の出および日没時で1・0であるが・

その比は太陽高度の上昇に伴なって全短波放射強度が高まるにつれて低下することがみら

れる。つまりこの比は全短波放射強度と鏡対称的な日変化パターンを示すことがわかっ

た。一方，全短波放射に占めるPARの割合は，日の出直後および日没直前でやや低くな

るような日変化パターンがみられるが，日射量が低くしたがって散乱放射の比率の高い日

には，明瞭な日変化パターンは認められなかった。3．4図においても曇った日ほど全短波

放射に占めるPARの割合が高いことが認められる。

　全短波放射中に占める光合成有効放射（PAR）の割合については世界各国でいくつかの

測定データが報告されているので，ここで得られた値との比較検討を行なってみることに

する。光合成に有効な波長範囲として，Niilisk（1964）17°），　Tooming　and　Guliaev

’
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（1967）232）らのソビエトの研究者は380～710nmを用い，一方McCree（1966）140）らの西

欧の研究者は400～700nmを採用しているが，最近では後老の波長範囲をもって光合成有

効放射（PAR）とする報告が多くなってきている（Anderson5））。本研究のPARの波長

範囲はソビエトで使用されているものと同一である。しかしPARの波長範囲にいずれを

用いても，それによって生ずる差異は放射の測定誤差を考慮すれば無視できる程度の大き

さと考えられ，以下の論議は採用された波長範囲を特に言及しないで進めることにする。

　全短波放射中に占めるPARの割合について，　Niilisk（1964）17°）はソビエトでの測定結

果から太陽高度が30度以上の場合52．5±5％であると報告し，一方McCree（1966）14°）は

ニュージーランドでの測定から快晴時で47～52％であるが，それは雲量の増加とともに大

きくなって大雨時で59～65％にも達するとしている。Uchijima（1968）238）をよ東京での測定

結果からPARの割合は45．3％と報告し，一方九州で測定を行なった岸田（1973）116）の測

定データではPARの比率は約50％とみられる。本測定で得られた全短波放射に占める

PARの比率は47％であってUchijima（1968）238）の測定値には近いが，他の研究者の測定

値より5～10％程度低いことがわかった。　本測定に使用された測定器はUchijima

（1968）238）が使用したものと同一である。本研究およびUchijima（1968）　においてPAR

の比率が小さくなった原因として，測定地点が大気混濁度の高い東京であったことおよび

測定器の較正が不十分であったことの二つが考えられる。

　直達放射よりも散乱放射がより多くのPAR成分を含むことは，　Tooming　and　Guliaev

（1967）232），McCree（1966）140）および岸田（1973）116）によっても報告されており，それら

の結果を総合すれば，PARの比率は直達放射に対して約45％，散乱放射に対して約60％と

なり，本研究における推定値より若干高い。これもすでに述べられた原因によるものと考



58

えられる。

　3．　葉群の幾何学的構造の測定とその定量的表示法

　植物群落の物質生産力は群落内の葉の空間的配置あるいは角度分布によって大きく影響

されることがMonsi　und　Saeki（1953）155）によって明らかさにされて以来，Nichiporovich

（1961）169），de　Wit（1965）264），　Warren　Wilson（1965）255）そしてRoss　and　Nilson（1966　a・

b）184）・185）をはじめとして，種々の方法を用いていろいろな作物個体群の葉群の幾何学的構

造が測定されてきた。93）・94）・106）・115）・242）・243）・260）このような研究によって，葉群構造には大

きな種間差があるとともに，それは生育時期によっても変化するのみならず，作物によっ

ては日変化することも明らかにされてきている。このように種あるいは生育時期によって

多様な形態を呈して現われる作物個体群の葉群構造を類型化する試みがde　Wit（1965）264）

Ross　and　Nilson（1966　b）185）および宇田川（1980）2婆3）によってなされているが，数式表現

を用いて一般化して定量的に表示するところまでには至っていない。

　本節では，ヒマワリ個体群についての葉群の幾何学的構造（葉面積密度の垂直分布と葉

の角度分布）の測定結果を用いて，葉群構造を物質生産や群落微気象のモデルに容易に組

み込めるように，二，三のパラメータを用いて表示する方法が検討される。さらにこの方

法をこれまでに発表されている他の作物個体群の葉群構造の測定データにも適用し，この

ような表示方法の一般性の有無も検討される。

　3．1　材料および方法

　葉群の幾何学的構造の測定は，1969年に埼玉県北本市の農技研生理第2科の畑作第1研

究室所属圃場に栽培されたヒマワリ（ロシア種）についでなされた。ヒマワリは5月30日

に畝間，株間とも60cmの間隔で播種された。施肥は第1章の2．1節に示された施肥法に

準じてなされた。測定は7月7日より始め，生育を追って10日間隔で4回行なった。最後

の測定は，開花末期の8月7日であった。

　葉群の幾何学的構造の調査個体はづぎのようにして決定した。まず個体群内の任意のヒ

マワリ50個体以上について草丈を測定し，草丈を5～6クラうに分類してヒマワリ個体群

の草丈分布のヒストグラムを作成する。葉群構造の測定のための標本個体数は10～15個体

であるが，それらはその草丈構成が個体群全体の草丈分布と同一比率になる，ように選ぼれ

たものである。

　以上のようにして決定した調査個体について，層別刈取法（Monsi　und　Saeki155））と葉「

クリノメータ法（伊藤・宇田川94））によって，葉群の幾何学的構造を測定した。すなわち

調査対象個体を生育時期に応じて厚さ10～25cmの層に水平に分割し，各層に含まれる葉

の水平面に対する傾斜角と方位角（北方向より時計回りに計る）を分度器で測定した。一

枚の葉が2層にまたがっていたりあるいは折れ曲ったり湾曲していたりする場合には，一

枚の葉をいくつかの小平面に分割して測定した。この操作は立毛のままでなされるので，

角度の測定精度には限度がある。それゆえ，実際には葉の傾斜角については15度間隔で6

クラス，方位角については45度間隔で8クラスに分類し，各葉あるいは葉片がどのクラス

に属するかのみを測定した。このようにして角度測定された葉ないしは葉片は，直に切断

して，各葉層毎に6x8誼48とおりに分類し，実験室に持帰っで葉面積の測定に供され

た。
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　以上のようにして得られた測定データから，葉面積密度（単位空間あたりの葉面積）の

垂直分布および葉の傾斜角，方位角分布がつぎのようにして求められた。

　　　　　　　　　　五（之）＝Σ］β，ゴ，鳶／S∠lg　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3・3）

　　　　　　　　　　　　　　ら’

　　　　　　　　　　Ψ（・）一「毒黙μ／瓦　　　　　（・・）

　　　　　　　　　　望（β）一二撫昂…／瓦　　　　　（a・）

ただし五②，Ψ（α）およびΨ（β）はそれぞれ葉面積密度の垂直分布，葉の傾斜角（α）につ

いての葉面積分布および方位角（β）についての葉面積分布をそれぞれ表わす。また君，ゴ，南

はん番目の葉層において，その傾斜角がぎ番目のクラスに属しかつ方位角がブ番目のク

ラスに属する葉の合計面積（cm2）であり，　S，∠9，4αおよび∠βはそれぞれ調査個体の総

負担土地面積（cm2），葉層の厚さ（cm），傾斜角のクラス幅および方位角のクラス幅（ラ

ジアン）を表わす。また瓦は全体の葉面積であって

　　　　　　　　　　　　　　　忍＝刃君、ブ，滝
　　　　　　　　　　　　　　　　　らゐな

に他ならない。（3．4）および（3．5）式はいずれも確率密度関数の形をしており，

　　　　　　　　　　　　∫：！2ψ（・）・・一・・α∫『ψ（β）一…

となる。また，（3．3）式を地面（2自0）から群落の高さ勧まで9について積分すれば，群

落全体の葉面積指数となる。

　3．2　結果

　a．　葉面積密度の垂直分布

　ヒマワリ個体群の生育にともなう葉面積密度の垂直分布の推移の測定結果は3．5図に示

すようであった。測定目7月7日は播種後38日目に相当し，最終の測定日8月7日は播種

後69日目のヒマワリの開花末期に相当している。棒グラブ状に描かれたヒストグラムが葉

面積密度の測定値であり，曲線は後で説明するベータ分布関数による近似値である。

　3．5図より，いずれの生育時期においてもヒマワリの葉面積密度の垂直分布には非常に

類似したパターンがみられた。すなわち，葉面積密度の最も高い葉層は群落中層よりやや

上方に位置し，しかもその葉層の葉面積密度は生育時期の違いにかかわらずほぼ一定の約

2．5×10－2cm2　cm“3であった。この場合群落を構成する個々の個体についてみると，宇田

川（1980）243）によって示されているように，最上層より少し下位の葉層に葉面積密度の最

も高い葉層がみられるが，群落は草丈の異なった個体より構成されており，群落としてみ

た場合葉面積密度の最密葉層は図のように中層よりわずかに上方に現われるようになる。

　3．5図の葉面積密度の垂直分布の測定結果は，正規分布よりも歪んだ形をしており，統

計学で使用される確率密度関数であるベータ分布に非常に近いごとカミみとめられる。ヒマ

ワリの葉面積密度の垂直分布がベータ分布の密度関数によってどの程度表わせるかについ

ての検討をつぎのようにして行なった。すなわち葉面積密度の垂直分布を表わすベータ分

布の密度関数としてつぎの式が用いられた。

　　　　　　　　　　五（・）一読μ）（÷）λ一1（1－÷）㌍1　　（・・）

ここで九（Z）は高さ9での葉面積密度，9は群落内の任意の高さ，砺は群落上面の高さそ
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Fig，3．5．　Vertical　distribution　of　leaf　area　deロsity　in　a

　　　　sunflower　canopy　at　d　ifferent　growth　stages・

　　　　The　histgrams　show　the　measuremen七s　and
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　　　　distribution　function．　βπ，　the　heighもof　the

　　　　ca茸opy；乏，　the　average　height　of　the　distribu－

　　　　tion；σ呂，　the　sta且dard　deviation　of士he　distribu－

　　　　tion；F‘，　total　LAI　of土he　canopy．

してB（λ，μ）はベータ関数であって，

　　　　　　　　　　　B（切一∫㍗（÷）レ1（1－÷）㌍14・ （3。7）

である。またパラメータ2，μは分布の平均値鳶とその標準偏差σ、からを／砺＝ζ，σノ砺

＝σとおいて，

　　　　　　　ご：1：：1∵　　　　　

　　　　　　　　　σ　　　　　　　　　　．

より求められる。　ヒマワリの各生育時期について求められた群落の高さ2狛　葉面積指数

君，および分布の平均値互と分散σ、を用し、・て，各生育時期の葉面積密度に対応するベー

タ分布関数をもとめたところ，3．5図の曲線で示すようであった。図にみられるように，

ヒマワリのすべての生育時期とも，葉面積密度の垂直分布はベータ分布の密度関数によっ

てきわめてよく表わせることがわかった。この場合，葉面積密度分布の平均値の相対値

（乏／9のおよびその分散の相対値（σノ勧）はともに生育時期にか々・わらずほぼ一定で，それ

ぞれ約0．6および0．17であった。

　以上のことからヒマワリ群落の場合，群落の高さ吻と葉面積指数君が与えられれ

ぽ，その葉面積密度の垂直分布は生育時期の違いにかかわらず，以上の式とデータを用い

てかなりよく表わせることが明らかになった。

　b．　葉の角度分布
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Fig．3．6．　Probabihty　dens　ity　func七iolls　of　leaf肛ea　digtr｛bu毛ion　with　respect　to

　　　　the　leaf　azimuth　angle（ψ（β））and　to七he　inclination　angle（！F（α））in　a
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　　　　measurements　and　solid　curves　the　approxima毛ion　by　Beta　distribl1－

　　　　tion　func七ion，　旋，七he　average　leaf　inclination　angle；σthe　standard

　　　　deviatiQn　of㏄；Fら七〇tal　LAI　of　the　canopy．

　ヒマワリ個体群のいろいろな生育時期に測定した葉の方位角についての葉面積分布

璽「（β）と傾斜角についての葉面積分布望（α）は3．6図のヒストグラムに示すようであった。

まずΨ（β）についてみると，生育時期によっては特定の方位を向いた葉が卓越している分

布がみられるが，各生育時期を通してみると必ずしも特定の方位の葉が一貫して卓越して

いることはみとめられなかった。このことから生育時期によってはみられる葉の方位角分

布の不均一性はサンプル数が少いことによって生じたものであると思われる。以上のこと

から正方形植のヒマワリ個体群のΨ（β）は，他の多くの圃場作物について認められている

ように（Nichiporovich169），　de　Wit264），伊藤93），宇田川243）），全方位について一様に分布

するとみなされた。すなわち，

　　　　　　　　　　　　　　　Ψ（β）一蜜　　　　　（・・）

である。この1／2πの値は図中に点線で示されている。
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　一方，葉の傾斜角αについての葉面積分布Ψ（α）の測定値には明らかに特定の傾斜角を

もった葉が卓越する分布形が見られ，かつその分布は生育とともに大きく変化することが

認められた。すなわち，葉群の平均傾斜角屍は生育初期の27～28度から開花末期の約48

度まで増加し，一方分布の分散σ、も生育初期の17～19度から開花期末期の約22度に増加

した。

　3．6図に曲線で示されているように，葉の傾斜角分布Ψ（α）も，すべての生育時期とも，

つぎのベータ分布の密度関数でよく近似できることがわかった。

　　　　　　　　　Ψ（・）－B（乏，）（婆）レ1（・一箏）陀1　　（…）

ただしB（λ，μ）は（3．7）式と同様に0からπ／2まで積分して得られるベータ関数であり，

パラメータλ，μは葉の平均傾斜角涜とその分散σ。から，ζ＝2可π，σニ2σ。／πと置くこ

とによって（3．8）式より求められる。

　以上のことから，ヒマワリ個体群の葉の傾斜角分布Ψ（α）は，葉の平均傾斜角認とそ

の分散の生育時期にともなう変化傾向を把握しておくことによって，すべての生育時期と

も（3．10）式でよく表わせることが分った。

　（3．9）式と（3．10）式から，葉の傾斜角と方位角の両方についての葉面積分布Ψ（α，β）

は，

　　　　　　　　　　　　　　　Ψ（α，β）一÷7（・）　　　（・・1）

によって与えられるo

　3．3考察

　ヒマワリ個体群について葉面積密度の垂直分布および葉の傾斜角分布が測定され，それ

らの分布はすべて分布の平均値とその標準偏差の二つのパラメータから決定される確率密

度関数であるベータ分布関数でよく表わせることがわかった。本実験のヒマワリについて

得られた葉群構造の特徴を，他の作物個体群について報告されている葉群構造の測定結果

と比較するとともに，それらの作物個体群についてもベータ分布の密度関数が適用できる

か否かの検討を以下に行なうことにする。

　3．7図に，伊藤（1969）93）による水稲（豊年早生，乳熟期），伊藤・宇田川（1971）94）によ

る大豆（T201）および宇田川ら（1968）242）によるトウモ惇コシ（交一7号）の各作物個体

群についての葉面積密度の垂直分布の測定結果が引用されている。これらの測定デ｝タか

ら，それぞれの作物個体群の葉面積密度の垂直分布の相対平均値9／姦および相対標準偏

差σノ砺をもとめたところ，図中に示されているように，量／勧の値は水稲で0．46，大豆で

0．72そしてトウモロロシで0．55であったQ一方σ、／砺，は水稲，大豆，トウモロコシでそ

れぞれ0．2，0．18，および0．21であって，本実験のヒマワリの場合とはかなり異なってい

る。このように葉面積密度の垂直分布のパターンが大きく異なる作物個体群に対しても，

分布の平均値，分散そして群落の高さと葉面積指数から一意的に定まるベータ分布の密度

関数によって，葉面積密度の垂直分布がよく表わせることが3．7図より確められた。

　3．8図には，3．7図の場合と同一条件下で測定した水稲，大豆およびトウモ巨コシ個体群

の葉の方位角分布と傾斜角分布の原データが確率密度関数（Ψ（β）とψ（α））に変換して表
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示されている。葉の方位角分布Ψ（β）についてみると，大豆では南方向を向いた葉が卓越

しているものの，他の作物ではヒマワリ同様に，方位角に関して一様に分布していること

が認められる。一方葉の傾斜角分布ψ（α）についてみると，犬豆がヒマワリの生育中期に

ほぼ近い分布をしているのに対し，水稲では垂直葉が卓越し，トウモロコシでは分散が大

きくて一様分布に近い分布形をしていることが認められる。このように作物によって大き

く異なった葉の傾斜角分布に対しても，図中の曲線で示されるベータ分布関数はψ（α）の

実測値によく適合することが確められた。

　以上のことから，作物個体群の葉群構造（葉面積密度の垂直分布と葉の傾斜角，方位角

分布）の種問差，生育時期にともなう変化，あるいは宇田川（1980）243）に示されているよ

うな栽植密度の影響等のかなり複雑にみえる実態も，分布の平均値と標準偏差の二つのパ

ラメータを用いることによって，類型化してしかも定量的に把握することが可能であると

考えられる。

　4．　日射および葉群構造と葉群光合成の数値計算

　作物個体群の光合成を，日射および葉群構造との関連においてとらえる研究は，本章の

序文でも述べられたようにMonsi　und　Saeki（1953）155）以来，多くの研究者によって理論

的，実験的な研究が活発に行なわれてぎている。本節では，これまでの研究結果に基づい

て，さらに前節までに実験的に明らかにされた日封成分の相互関係や作物個体群の葉群構

造の実態，さらに群落内の日射の派生散乱を考慮して，これまでのモデルよりもより実際

に近いような場合について，日射，葉群構造および葉面積指数と作物群落の光合成との関

係についての数値計算を行なう。数値計算に用いられた基本式と諸パラメータの値，およ

び数値計算から得られるいくつかの基本的なことがらについて，これまでの研究結果と対

比しながら以下に説明する。

　4．1数値計算の基本式とパラメータ

　a。放射強度の群落内垂直分布　　　　　　　　一

　葉が空問的にランダムに分布するときの，葉による光透過・反射を考慮したときの，作

物群落内の直達・散乱短波放射および直達・散乱光合成有効放射（PAR）の垂直分布が以

下に述べるような諸式を用いて求められた。ただし本章の第2節で示されたように，群落

に到達する日射の短波放射とPARは比例関係にあり，また群落内では後述する散乱係数

勉の値を変更するだけで，短波放射とPARは同一式によってその群落内強度の垂直分布，

をもとめることが可能である。このためここでは短波放射についてのみその群落内強度分

布をもとめる式について説明を行なう。

　本数値計算に用いられた，葉による光の透過・反射を考慮したときの群落内の放射伝達

を求める式は，葉が放射の完全吸収体であるとしたときのMonsi　und　Saeki（1953）155）と

それにつづくIsobe（1962）102）および黒岩・門司（1963）12？）らの解析結果を発展させて導

かれたものである。このため葉による光の透過・反射の問題を取扱う前段階として，以上

の研究者によって導かれた群落内の放射伝達を表わす式から説明することにする。

　作物の葉が放射の完全吸収体であるとしたときの，直達短波放射んおよび全天から一

様な強度で降りそそぐことを仮定した下向き散乱短波放射↓ろの群落内垂直分布は，群落

上面から下方にむけての積算葉面積指数Fの関数としてつぎの式で与えられる。
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　　　　　　　　　　　　　　　1と（F）＝＝1とoe一詫｛！　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3．12）

　　　　　　　　　　　　　　　↓1≧（17）＝↓1≧oe一㌔F　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3．13）

ここで1α（劫とろ（F）は群落内の上からの積算葉面積指数がFの面の直達，散乱短波放射

強度であり，ち。と梼。は群落上の両放射の強度である。さらに島と鳥は放射の群落内

透入を特徴づける直達放射と散乱放射の消散係数である。直達放射の消散係数島は太陽

高度ぬと葉群の角度分布の関数であるが，葉群の角度分布が（3．11）式によって与えられ

る場合にはつぎのようになる．

　　　　　　　　島一∫：／2∫『潔（・）1・…＋・・・・・・・・…β励　 （・・4）

ここでα，βは葉の傾斜角と方位角そして乃は太陽高度をそれぞれ表わす。一方散乱放射

の消散係数鳥は（3．14）式の島を用いてつぎのようにして求められる．

　　　　　　　　　尾一1・儲∫罪÷ピ》・・・・…臨｝　　（・15）

ただしFは葉面積指数そしてρ、は天空の方位角である。

　以上がMonsi　und　Saeki（1953）155）およびそれにっつく研究者によって導かれた，葉を

放射の完全吸収体であるとみなしたときの，直達，散乱放射の群落内透入をもとめる式で

ある。以上の解析結果にもとついて，さらに葉による光の透過・反射を考慮したときの作

物群落内の各放射成分の垂直分布をもとめる式が以下のようにして導かれた．

　植物の葉の短波放射あるいはPARの透過率と反射率はほぼ等しいことが知られている

（Gates47），　de　Wit26‘），　Monteith159））。このことに加えて，葉を透過・反射した放射はす

べて等方性の散乱放射になり，しかも透過率と反射率は光の葉面への入射角度によって変

化しないものと仮定する。このような条件下で短波放射あるいはPARの葉による反射率

と透過率の平均値を〃～，あるいは〃2φとし，それらをもってそれぞれの放射の散乱係数

　m△↓li　↓li【F｝　m△ld
F

F＋ムF

Id〔F｝ mA↑ll

πム鉦i

ムld △↑Il

mム↓li mムld Id｛F＋AF｝，奴i｛F＋ムFl，mム紅i

Fig．3．9．　Schematic　represenもation　of　rasdiation　tranfer

　　　　between　a　plane　at　leaf　area　depth　of　F　and

　　　　that鼠t　the　depth　of　F十∠IFin　a　plant　caRopy

　　　　（Horie　and　Udagawa75））．∫d（F），↓1乞（F）and

　　　　す1‘（F＞indiqate　direc七，　downward　diffuse　and

　　　　upward　dif｛use　rudia七ion　flux　densities　o且a

　　　　horizontal　surface　at　a　depth　F　i且the　canopy，

　　　　respectively．　∠π配，↓∠f1をand　↑」1乞denote　in－

　　　　tercepted　frac±ion　of∫¢，↓1‘and↑1あrespecti－

　　　　vely．　〃3s　deno亡es　the　scattering　coe飯cient　of

　　　　the　shortwave　radiatioll　by　leaves．
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（de　Wit264））とする。すると群落上面からの積算葉面積指数がFとF＋∠Fの間の薄い葉

層における，直達（1d），下向き散乱（↓ろ）および上向き散乱（↑ろ）短波放射のエネルギー

収支は．3．9図に模式的に示すようになる．図において4をつけた項は右，↓ろおよび↑ろの

うちの葉によって蔽ぎられる量を表わす．葉によって蔽ぎられた各放射の一部は葉に吸収

されるが，残りは反射，透過して上向きあるいは下向きの散乱放射になる。

　直達放射は葉に当たると散乱されてもはや直達放射でなくなるので，（3．12）式が（3．14）

式の島とともにそのまま群落内垂直分布の算定に使用できる。一方，上向き，下向き散

乱放射のFとF＋∠F面問の葉層∠．Fにおけるエネルギー収支は3．9図よりつぎのように

なる。

　　　　　　　‡1≧（F十∠・F）＝＝↓1乞（17）一（1－〃28）4↓1≧十〃2ε41乙十初ε∠1↑Z乞　　　　　　　　　　（3．16）

　　　　　　　↑1葛（F十∠fF）：＝↑∫毒（F）十（1一翅8）∠↑1≧一〃τε∠1α一〃Zs∠「↓1z　　　　　　　　　　（3．17）

上向きの散乱放射↑ろは，群落に入射する一次放射が散乱された結果生じたものである

が，（3．16）式の右辺第4項，〃2、」↑ろはそれの再散乱に相当する項であって，他の項に比

較して非常に小さいので第1近似としてこの項を無視することにする。さらにHorie　and

Udagawa（1971）に示されているように，（3．16），（3．17）の両式を葉層の厚さ∠Fで割っ

て，4Fを無限小としたときの各項の極限値をとって整理すると，（3．16）および（3．17）

式は最終的につぎの連立微分方程式の形に表わすことができる。

4↓繋）一一ん、（1－〃33）↓為（F）＋鵬々論・ピ㌔・
｛

撃一ん・（1一勉8）↑ろ（F）一磁ぬ・ピ馳鵬↓ろ（F）

この連立微分方程式はつぎの境界条件のもとで解くことができる。

　　　　　　　仏（F）＝仏o（F＝0，群落上面）

　　　　　　　↑ろ（F）＝α、（↓ろ（瓦）＋為（E））＝↑煽　（地面）

（3．18）

（3．19）

ただし瓦は群落の全葉面積指数そしてα、に地表面の反射率である。そのときの（3．18）

および（3．19）式の解はつぎに示すようである。

　　↓1≧（F）＝↓1≧oexp｛一（1－〃28）鳥F｝十五［exp（一々σF）－exp｛一（1－〃2ε）ん乞F｝］　　（3．20）

　　↑1ヒ（F）＝＝↓1泌exp｛一（1－〃28）島（起一・F）｝十」B　exp｛一（1－〃z3）鳥F｝

　　　　　　×［1－exp｛－2（1－〃～8）島（1㌃一F）｝］十Cexp（一島．F）

　　　　　　×［1－exp｛一（（1－〃28）鳥十々d）（瓦一F）｝］　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3．21）

ここで

且一 i、鰐無・B一喋課諺敵畿摯・C一識轟瑠
である。

　以上の諸式によって，葉群の幾何学的構造および日射条件との関連で作物群落内の各短

波放射の強度の垂直分布が求められた。さらに以上の諸式の短波放射の散乱係数初、を

PARの散乱係数〃2φにおきかえて，群落内の直達，散乱PAR強度の垂直分布が求められ

た。

　b．葉群光合成

　日射条件のみとの関連で作物個体群の葉群光合成をモデル的に取扱う場合には，個葉の
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光合成速度と光合成有効放射（PAR）との関係は，前章までに示されたCO2拡散の式よ

りも，Monsi　und　Saeki（1953）155）および他の多くの研究者4）・103）・125）・188）・264）によって用い

られている直角双曲線式を用いる方が単純でかつ一般的である。すなわちみかけの光合成

速度P。に暗呼吸Rdを加えたものをもって真の（gross）光合成速度とし，それと葉面上

のPAR強度ちとの関係がつぎの式で表わされた。

　　　　　　　　　　　　　　　　ろ一、舞　　　　（・22）

上式のパラメータα，うと第且章の（2，15）～（2．20）式によって与えられるCO2拡散型の

光合成式の各係数との間にはつぎの関係がある。

　　　　　　　∂＝（Cα一1「）／ε　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3．23）

　　　　　　　吾一（cα一r）／｛去（幅抑＋・脚）｝＋R・　　　（・24）

すなわち，∂は光一光合成曲線のち＝0での立上りの角度であって，光刺激抵抗に関係する

パラメータεに逆比例する。一方6／αは光合成の光飽和値を表わし，PAR強度が高いと

きの最小の気孔抵抗と葉肉抵抗に関係している。PAR以外の環境条件が一定のときには，

以上の各係数は一定でありしたがってα，ろはともに定数として取扱うことが可能と考え

られる。

　（3．22）式は非線形であるので，葉群光合成は強い直達放射に照射されている日なたの葉

面と，日陰の散乱放射のみに照射されている葉面に区捌して求められた。群落内の上面か

らの積算葉面積指数（葉面積深さ）がFの葉層の直達放射に照射されている葉面の単位葉

面積あたりの真の光合成速度（Pgσ（F））は（3．11）式の葉の角度分布を用いて，　de　Wit

（1965）264）およびIsobe（1969）lo2）より，つぎの式によって求められた。

　　　　　　　　％の一∫整∫；》（・）畿砦鑑）…β　（・25）

ここで1μとIp¢は葉面上の散乱，直達PAR強度であって，　Saeki（1960）188）および黒

岩・門司（1963）127）より，それぞれつぎの式で与えられた。

　　　　　　　　　　　　1μ＝々乞（↓1μ（F）十↑1多乞（F））　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（3．26）

　　　　　　　　　　　　1廻＝・1μo［cosα十sinαcotぬcosβ1　　　　　　　　　　　（3．27）

ただし1卿は群落上の直達PAR強度，そして↓㌔（F）と↑㌔（F）は群落内の葉面積深さ

がFの面上の下向き，上向きPAR強度を表わす。

　一方散乱放射のみによって照射されている日陰の葉の単位葉面積あたりの光合成速度

Pg乞（F）はつぎの式によってもとめられた。

P・（F）一、皐舞、
（3．28）

群落内の葉面積深さがFの葉層の直達放射に照射されている葉面積の割合いは（3．12）式

よりexp｛一々認｝であり，日陰の葉の葉面積の割合は［1－exp｛一島F｝］であるので，葉群

全体の単位土地面積あたりの真の（gross）光合成速度のgは最終的につぎの式によって与

えられる。

　　　　　　　　　　・イ｛P・・（F）じ・F＋P・・（F）（・一ピ㌔W　　（・29）
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Table　3．1．　Values　o｛parame七ers　used　for　the　numerical　evaluation　of　radiation

　　　　　environment　and　photosyロthesis　of　leaf　canopies　in　relation　to七he

　　　　　canopy　s七ructure　and　solar　radiation　conditions・

parame毛er explana†ion values

斎　　　average　Ieaf　inclination　angle（degree）

σ配　　standard　devia士ion　of認

み

〃zε

”zφ

αsε

αεφ

φd

φ乞

initial　slope　of　pho七〇sypthesis－PAR　curve　lgCO2ca1－1）

another　parameter　of　photosynthesis－PAR　curve
（cm2　sec　cal｝1）

scattering　coef王．　to　shor七wave　radiation

scattering　coefL　to　PAR

sQil　re旦ectivity　to　shortwave　radiation

soil　reflecもivity士o　PAR

percentage　PAR　in　direct　shor七wave　radia七ion

parcen七age　PAR　in　diffuse　shortwave　radiation

20for　H一七ype　canopy

儂iii総

15°for　H，　V，　I　and｛

π／4へ／冨for　U一七ype　caηopy

4．80×10－5

2．71×102

0．25＊

0．10＊＊

0．1

0．05

0．47

0．55

＊estimated　from　data　of　Gates（1965）47＞and　Monteith（1973），158）and＊＊from　data　of

Yocum　et　al．（1964）273）and　de　Wit　l1965）264）

ここで瓦は群落全体の葉面積指数である。

　c．数値計算に用いられたパラメータの値

　日照条件および葉群構造との関連における作物個体群の葉群光合成の数値計算に用いら

れた諸パラメータの値は3．1表に示すようであった。

　すなわち，葉群の角度分布は（3．10）式に，表に示されているような葉の平均傾斜角屍

とそξ）標準偏差σαの値を与えて，水平葉型群落（H型），垂直葉型群落（V型），中間葉型

群落（1型）そして一様型群落（U型）の4種類の群落を対象にした。光一光合成曲線のバ

ラメ」タα，ろの値は第1章に示されているヒマワリ葉の葉温25°Cのときの値に対応する

ものである。

　4．2　数値計算の結果

　3．10図に，数値計算に用いられた各モデル群落の葉群の傾斜角分布と，各々のモデル群

落についての直達放射の消散係数島と太陽高度乃との関係の計算結果が示されている。

3．6図および3．8図に示された実際の作物個体群の葉群構造と比較して，3．10図のH型群落

は生育初期のヒマワリと大豆に，V型群落は生育中期の水稲に，1型は生育末期のヒマワ

リにそしてU型は生育中期のトウモロコシ個体群にそれぞれ対応している。

　すべての群落とも．「島は勧ミ高くなるほど小さくなるが，これは太陽高度が高いほど直

達放射は群落下層までよく透入することを示している。また島は太陽高度約30°を境に

して，それ以上の高度では垂直に近い葉を多くもつ群落ほどその島は小さくなり，それ

以上の太陽高度では，逆に水平に近い葉を多くもつ群落ほど島が小さくなることがわ
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かった。1型とU型群落では葉群の平均傾斜角は同一で，分散のみが異なるものである。

3．10図に見られるように，1型とU型群落の々dはほぼ同一であることから，々dの値は分

散よりも葉の平均傾斜角に大きく支配されることがわかった。一方，各モデル群落の散乱

放射の消散係数島の値は，H型で0．95，　V型で0．67，1型で0．82，そしてU型で0．80で

あった。

　以上に示された消散係数島と島を用いて計算された各放射成分強度の群落内垂直分布

が，葉群構造が対照的に異なるH型とV型群落について，それぞれ太陽高度が15°と60°の

場合について，3．11図に示されている。同図は全短波放射に占める散乱放射の割合が30％

のときの計算結果である。

　3．11図に示された数値計算の結果について，まず太陽高度が低い（hコ15°）場合にっい

て調べてみる。太陽高度が低いと直達放射の消散係数々dが大きくなる（3．10図）ため，群

落内では直達放射は急激に減少する。この傾向はH型群落よりも垂直葉を多くもつV型群

落において特に顕著である。葉に当った直達放射の一部は葉によって散乱されて散乱放射

に変換されるために，散乱短波放射（仏と梼）の群落内減衰はきわめて緩かである。特

にV型群落では，その上層の仏は群落上の値より増加することがわかった。葉によって

散乱されて生じた派生散乱放射は光合成に有効な波長成分をごくわずかしか含まないの

で，PARは全短波放射よりも急激に群落内で減衰する。このため太陽高度の低いときの

群落下層は，ほとんどが光合成に無効な放射によって占められていることが明らかになっ

たo

　つぎに太陽高度が高い⑭＝60°）場合の3．11図の数値計算の結果をみると，H型群落で

は太陽高度が低い場合よりも全短波放射が幾分よく透入することが認められる。一方V型

群落では太陽高度が高いほど全短波放射が群落下層までよく透入することが顕著に認めら

れる。これは主として全短波放射のうちの直達光成分が下層までよく透入することによる

ものである。このため太陽高度が高いと，群落下層における全短波放射に占めるPARの

割合も高くなる。以上のように直立葉群落の日射透入の有利性は太陽高度が高いほど顕著

になる。

　以上に示された各放射成分強度の群落内垂直分布の数値計算の結果がどの程度実測デー

タを説明し得るものかについて，以下に若干の検討を行なってみる。ただし，直達放射あ

るいは完全曇天時の直達成分の無いときの下向きの散乱放射の群落内強度分布について

は，Monsi　und　Saeki（1953）155）の理論から導かれる（3．12）式あるしは（3．13）式によっ

て実際の現象がよく表わせることが，いろいろな方法によってすでに確められてい

る73）・94）・126）・155）・255）。そこでここに提出されたモデルとそれによる数値計算の結果の検討

は群落内の派生散乱放射のみに注目して行なうことにした。

　作物群落内の派生散乱放射のみを単独に測定する最も容易な方法は，上向き散乱放射の

測定である。このため第1章の2．1節に説明した1968年のヒマワリ個体群について，葉面

積指数が2．8に達した生育中期に，群落内の上向き散乱放射の面平均強度の垂直分布を測

定した。測定器には長さ2mの金属管（2cm角）に太陽電池を多数個取付けて作成した

日射計を用いた。このようにして得られた，上向き散乱短波放射強度の群落内プロファイ

ルの実測値と数値計算の結果の比較は，3．12図に示すようであった。

　3．12図より，ヒマワリ群落内の上向き散乱短波放射の垂直分布の数値計算の結果と実測
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値とは，散乱係数〃z、の値に0・3を用いた場合ほぼ一致することがわかった。この〃z・＝0・3

は3．1表に示されている値よりも約20％大きいが，de　Wit（1965）264）に用ヤ・られている値

と同一である。また3．12図において地表面付近で上向き散乱放射の数値計算結果は実測値

をかなり上まわることがみられるが，これはヒマワリを栽培した土壌が黒味をおびた火山

灰土であったため，地表面の反射率が数値計算に用いられた値（10％）よりも小さかった

ためと考えられる。以上のように散乱係数と地表面の反射率の与え方には若干の検討の余

地があるものの，本章において提出された群落内の派生散乱放射の評価式は実測データと

照らしてほぼ妥当なものであると判断された。

　b．　日射条件，葉群構造と光合成

　前項で示されたように，作物群落内の放射環境は葉群の幾何学構造および入射する日射

条件によって大きく異なることが明らかになったが，このような放射環境が作物個体群の

葉群光合成に及ぼす影響について，以下に検討を行なう。3．13図は葉群構造，葉面積指数

および群落上の日射条件との関連における葉群光合成の数値計算の結果を示すものであ

る。

　3．13図の（a）は，葉面積指数（LAI）がいずれも4．0であるH，1，　V型群落について・太陽

高度が60°のときの群落に入射する全短波放射強度1、oと葉群光合成速度のσとの関係を示

している。この場合実際の日射条件を考慮して1、。が増加するとそれに占める散乱放射の

割合が減少するように日射条件が与えられている。図の（b）は，1・。が1cal　cm曽2min－1で

太陽高度が60°のときのLAIとの9の関係を葉群構造別に示すものであり，図の（c）は太

陽高度と各群落のの9との関係を1、oが1．　O　cal　cm－2　mindでLAIが4・0のときについて示

すものである。これらの図に示されている数値計算の結果からいえることは，太陽高度が

低くかつ群落に入射する為。も低いととき，あるいはLAIが小さい場合には水平葉型の

葉群構造をもった作物個体群の方が，垂直葉型群落よりも光合成砺が上まわり，その逆

の場合には垂直葉型群落の方が水平葉型群落よりものgが大きくなるということである。

すなわち直立葉型群落の光合成における有利性はLAIが大きくしかも日射が強くかつ太

陽高度が十分に高いときほど顕著になってくる。このような条件下において，水稲のよう

な垂直葉型群落とヒマワリ，大豆のような水平葉型群落の葉群光合成の差異は最大25％程

度であることがわかった。この値は葉の傾斜角を一定としたこれまでのモデルによる数値

計算の結果4）・1°3）・125）・126）よりもかなり小さいことがわかった。

　2．13図の（d）には，群落に入射する全短波放射（1、o）に占める散乱放射の割合と各群落

の光合成速度のσとの関係が，LAIが4．0，1、。が1・Ocal　cm’2miガ1そして太陽高度が60°

の場合について示されている。図より全短波放射強度1、oは同一であっても，葉群光合成

は4。に占める散乱放射の割合によって大きく異なり，しかもそれは水平葉，中間葉およ

び垂直葉型のいずれの群落に対しても一一様に認められる。すなわち同一日射強度下であっ

てもそれが100％直達放射からなる場合と，100％散乱放射からなる場合とでは，後者の

方がすべての群落とも約30％も葉群光合成が上まわることが本数値計算より予測された。

　このように散乱放射の占める割合が高くなるほどのgが大きくなるのは，散乱放射の比

率が増すにつれて全短波放射に占めるPARの割合が高くなることと，葉群を構成する各

葉がより均等な強度で放射を受けることの両老によるものである。

　4．3　考察
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　作物群落上に到達する日射の各成分間の相互関係および群落の葉の角度分布の測定結果

に基づいて，作物群落内の各放射成分強度の垂直分布が，葉による放射の散乱を考慮した

数値モデルによって評価された。数値計算によって評価された群落内の放射強度の垂直分

布はヒマワリ群落内で測定された分布とおおむね一致することがわかった。このことから

ここに提出された，群落内の派生散乱を考慮した直達，散乱放射の群落内垂直分布をもと

める式は実際の現象に照らして妥当なものであると考えられる。

　このような放射の群落内伝達式と光一光合成曲線とを組合せて，作物個体群の葉群光合

成を日射条件，葉群構造および葉面積指数との関係において評価する数値計算が，これま

でのモデルよりもより実際に近いような条件下で行なわれた。このようにして評価された

作物個体群の葉群光合成は，すでに理論的4）・1°3）・125）・126）・155）・264）あるいは実験的126）・22°）に明

らかにされているように，葉面積指数が小さいときあるいは日射が弱いときには，水平葉

型群落の光合成が垂直葉型群落のそれを上まわり，その逆の条件下では垂直葉型群落の方

が水平葉型群落よりも光合成が高くなるという結果と定性的には一致することがわかっ

た。しかしここで評価された葉群光合成は，葉の傾斜角を一定としたこれまでのモデ

ル4）・1°3）・125）・126勘こよる数値計算の結果よりも，葉群構造の光合成に及ぼす影響がかなり小

さいことがわかった。すなわち典型的なイネ型群落（V型）と典型的なヒマワリ，大豆型

群落（H型）の光合成速度の差異は，それが最大になるような条件下（LAIが大きくかつ

日射も最高値に近い）でも25％程度であった。この値は，本数値計算と同様に葉の傾斜角

の分散と派生散乱を考慮しているde　Wit（1965）264）のモデルの予測値に近い。

　以上のように実際の作物個体群に近いような葉群構造を与え，しかも群落内の放射の派

生散乱を考慮すると，葉群構造の光合成に及ぼす影響が小さく評価されることがわかっ

た。

　群落に入射する全短波放射中に占める散乱放射の割合が高まるほど，葉群光合成が高く

なることは，すでにモデルによって予測され（de　Wit264），黒岩125）），また実験によっても

確められている（玖村122），田中22°），Kuroiwa126））。　de　Wit（1965）264）はモデルによる数値

計算から，散乱光の割合が高まるほど葉群光合成は高まるが，通常の日射条件下ではその

影…響はそれほど大きくないと結論づけている。これはde　Wit（1965）264）やその他のモデ

ルでは，散乱放射の割合が高くなるほど葉群の葉面上の放射強度分布が均一に近づくこと

のみが考慮されているところからきている。散乱放射が増すにつれて葉面上の放射強度分

布の均一性が高まることは実験的にも確められている（玖村122），田中22°））。このことに加

えて，散乱放射の比率が高まると光合成有効放射（PAR）の比率も同時に高くなることが

本章の第2節において示された。本数値計算では散乱放射のこの両方の効果が考慮されて

おり，そのためにde　Wit（1965）264）らよりも葉群光合成に及ぼす散乱光比率の影響が大

きくなったものと考えられる。

　葉群構造の違いにかかわらず，葉面積指数が4．0の中程度に繁った作物個体群の光合成

が，群落に入射する全短波放射中に占める散乱放射の比率によって最大30％程度も影響さ

れることが本数値計算より予測された。この値は田中（1972）22°）の実測値にほぼ匹敵す

る。以上のように，散乱放射の比率が高まると葉面の放射強度分布が均一に近づくこと

と，光合成に有効な波長成分が高まることの両者が相乗的に作用して，葉群光合成は散光

比率に大きく影響されると考えられる。
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　5，要約

　耕地上に到達する日射の各成分間の相互関係および作物個体群の葉群の幾何学的構造が

測定され，それらが個体群光合成に及ぼす影響について，数値解析が行なわれ以下に示す

ようなことが明らかセこされたo

　（1）全短波放射の日量に占める散乱短波放射の割合は全短波放射量が多くなるにつれて

減少し，その関係は放物線式で表わせることがわかった。全短波，散乱短波および直達短

波放射中に占める光合成有効放射の割合はそれぞれ47，55および43％であって，散乱放射

成分が高いほど光合成有効放射の比率が高くなることが認められた。

　（2）作物個体群の葉群の幾何学的構造（葉面積密度の垂直分布と葉の角度分布）を定量

的に表示する方法が，ヒマワリ個体群についての葉群構造の測定データおよびすでに発表

されている諸作物の葉群構造の測定結果について検討された。葉群構造が大きく異なる水

稲，ヒマリワ，大豆および｝ウモロコシ個体群とも，葉面積密度の垂直分布と葉の傾斜角

分布はともに，分布の平均値と分散とから一意的に決定される確率密度関数であるベータ

分布関数によってよく表わせることがわかった。つまりこれら二つのパラメータによっ

て，種々に異なる作物個体群の葉群構造が類型化してしかも定量的に把握できることがわ

かったo

　（3）葉群構造と群落上の日射条件から群落内の全短波放射および光合成有効放射の強度

の垂直分布を，葉の光透過・反射を考慮して数値的に評価する方法が提出された。このよ

うにして評価された群落内の放射強度の分布は実際の分布とよく対応することが確められ

た。

　（4）以上に示されたことに基づいて，日射条件，葉群構造およびLAIと作物個体群の

葉群光合成との関係が，これまでのモデルよりもより実際に近いような条件下で，数値計

算によって評価され，つぎのことが明らかにされた。すなわち，LAIが大きくかつ日射が

強いときには水稲のような垂直葉型群落の光合成は，ヒマワリや大豆などの水平葉型群落

のそれを上まわるが，その差は最大25％程度と推定された。一方，同一日射強度下であっ

ても，全短波放射中に占める散乱放射の割合が高いほど葉群光合成は高くなり，その影響

度は最大30％にも達すると推定された。葉群光合成が散乱放射の占める割合によってこの

ように大きく影響される理由として，散乱放射の割合が高まるほど群落内の光エネルギー

分布がより均一に近づくことと，光合成有効放射の割合が高まることの両者が考えられ

る。

IV　作物個体群の微気象および光合成，蒸散の成立過程の

　　　　　　　モデル化とシミュレーション

　1．　はじめに

　前章において作物個体群の葉群の光合成が日射条件および葉群構造との関連においてモ

デル化され，数値計算によってその基本的な特微が示された。作物群落内では日射のみな

らず，気温，湿度，風速あるいはCO2濃度についても，群落の外とは異なった群落微気象

と呼ぼれる独得の環箋が形成される。このような群落の微気象環境の形成には，外界の気

象条件のみならず，群落の幾何学的構造や蒸散，光合成等の葉の生理作用が関与してい
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る。ところが群落内の各葉の光合成，蒸散等の生理作用は逆に葉周辺の微気象環境の影響

を受けており，両者は相互依存的な関係にある。作物生産が営まれる圃場は，このように

微気象環境と作物の生理作用とが相互に影響を及ぼしながら複雑にからみ合っている場と

考えられている。

　植物あるいは作物群落内の微気象はGeiger（1950）49）勧よじめ多くの研究者によって実

験的に調べられてきた192）・2°6）・209）・233）・24°）。さらに群落微気象の成立に深くかかわっている

群落内外の物質やエネルギーの輸送機構についての実験的・解析的研究88）・91）・92）・158）婁239）を

経て，今日では群落微気象の成立過程とその実態をモデルによって説明，予測することに

多大の関心が払われている（Waggoner　and　Reifsnyder252），内嶋・井上241），　Goudriaan

and　Waggoner51），　Goudriaan50），　Oikawa172））。しかしすでに述べられたように，群落の微

気象の成立には物理的な過程に加えて，群落の構造や蒸散・光合成等の作物の生理作用が

関与しており，群落微気象に及ぼすこれら作物側の要因について十分な考慮がなされてい

るモデルは乏しいようである。さらに，群落の微気象が作物の物質生産や生長に及ぼす影

響を評価するモデルは，光要因に関して第III章で説明されたモデルおよびそれにCO2環

境の影響を考慮したモデル9°）・172）・241）に限られており，温・湿度や風環境を含めた微気象

の影響を評価できるモデルは見当らないようである。

　以上のことから本章では，第1章と第II章で明らかにされた作物の個葉の光合成・蒸散

と気象環境との関係，第III章で検討された葉群構造と群落内日射分布，そしてさらに群

落内の物質とエネルギーの輸送に関するこれまでの知見を基として，定常条件下における

作物の群落微気象と光合成，蒸散作用との問の相互依存的な関係を解明するための数値モ

デルが導かれる。このモデルを群落構造が典型的に異なる水稲とヒマワリ個体群に適用し

て数値シミュレーションを行ない，これら作物の群落微気象の形成に葉の生理機能がどの

ように関与し，また逆に作物の光合成，蒸散は微気象環境にどのように影響されているか

を調べる。さらにこのようなシミュレーションによる予測値と実測値の比較検討も行な

う。

　最後に，群落光合成に及ぼす主要な気象要因とそうでない要因の検討が行なわれ，第VI

章の気象と作物の生長のモデルに組込めるように，作物の群落微気象一光合成モデルの単

純化が試みられる。

　2．モデルの説明

　2．1　モデルの概要

　このモデルでは土壌水分は湛水あるいは圃場容水量のレベルに保たれており，地面蒸発

の蒸発面は地表面あるいは地表面上にあることを前提としている。このような条件下にお

ける作物個体群の定常条件下の微気象および光合成，蒸散をシミュレーションするモデル

は4．1図に示すように，Waggoner　and　Reifsnyder（1968）252）およびGoudriaan　and

Waggoner（1972）51）が行なったような有限多葉層より成り立っている。すなわち群落全体

を均等な厚さ幽のn－1層に分割し，各葉層ごとに葉と周辺空気間のエネルギーと物質

（水蒸気とCO2）の交換量をもとめ，さらに各葉層間のこれらの輸送量を計算して，群落

内の葉・気温，湿度，CO2濃度の垂直分布，および顕・潜熱とCO2のフラックス強度分

布，そして葉群全体の光合成，蒸（発）散量が得られるようになっている。なおこのモデ
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ルでは，群落は葉のみより成る葉群を考え，茎やその他の器官の呼吸や蒸散は考慮されて

いない。

　群落内の各葉層の光合成，蒸散あるいは温度環境の形成に必要なエネルギー源は放射で

あるが，それは下向き，上向きの短波放射（↓∬、，↑1、），長波放射（↓∫乙，↑∫ム）および光合成

有効放射（PAR，↓ち，↑1賀）として各葉層に供給あるいは放出される。全短波放射とPAR

はさらに直達成分と散乱成分に分割されるが，これら各放射の群落内の強度分布は前章に

示された連続型の式を差分式に置きかえることによって容易にもとめられる。一方長波放

射については後述する方法によって群落内垂直分布を求めた。

　各葉層の葉はその層の空気との間で，葉が受ける放射量と葉周辺の微気象状態に応じて

水蒸気，顕熱およびCO2の交換を行なっている。これらの交換速度はEρ耳1・およびP。ゴ

でそれぞれ表わされている。これらの交換速度は円で囲って示すポテンシァルの差，すな

わち葉一空気問の水蒸気圧力差（θα，一θLゴ），葉一気温差（T。ンーTLゴ）および葉一空気澗の

CO2濃度差（rダCαゴ）に比例し，その間に介在する葉面境界層（7。ゴ）気孔（7、」）あるいは

葉肉（7五fゴ）の各輸送抵抗に反比例する。すでに第工，皿章で示されたように，各抵抗は葉温

丁舅，風速，PAR強度あるいはi葉一空気問の水蒸気圧力差（6ゐゴーεα，）に大きく影響され・
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逆に抵抗の大小はこれらポテンシァルの差の大小を決定している。これが葉の生理作用と

群落微気象との関係が相互依存的と言われる一つの所以である。各葉層内における葉と周

辺空気との問の以上のような物質とエネルギーの交換は第1「章に示されたモデルによって

求められる。

　各葉層の気温，水蒸気圧力およびCO2濃度はそれより上方あるいは下方の葉層と，その

間に介在する葉層間の空気相の抵抗傷を介してつながっており，最終的には群落上の気

温7▼。o，水蒸気圧力6。。，そしてCO2濃度C。oとも密接に関係している。単位土地面積あ

たりの群落全体のみかけ（net）の光合成速度の。は群落最上面の抵抗7む1を通って下方に

流れるCO2流束に土壌呼吸R，を加えたものに他ならず，また群落全体の蒸発散速度は

7わ1を通って上方に流れる水蒸気の流束に等しい。

　以上のように，群落内の各ポテンシァルと抵抗とは相互に依存しており，しかもそれら

は外界の気象条件の影響を受けて複雑に変化するが，群落全体の光合成，蒸（発）散はこ

のような過程を経た結果としてとらえられる。群落内における物質とエネルギーのやりと

りの以上の過程を連立させて，与えられた気象条件のもとですべてを同時に満足する解を

求めることによって，群落内の気温，湿度およびCO2濃度分布や各葉層の葉温，光合成，

蒸散速度，そして群落全体の光合成，蒸散を外界の気象条件との関連で評価することがで

きる。

　このモデルは群落の微気象と葉の生理作用を同時にシミュレーションするモデルである

ことから“MICLAM”（crop　MIcro　Climate　and　Leaf　Action　Model）と名づけられた。以

上がMICLAMの概要であるが，細部については以下に説明する。

　2．2　群落内の葉面の熱収支と蒸散

　群落内の任意の葉層ブにおける葉と周辺空気間の単位葉面積あたりの顕熱と水蒸気の輸

送速度（耳ノとEρは，第II章で示されたつぎの式で与えられた。

　　　　　　　　　　　葛一26・ρ（丁勾一7▼αブ），（1≦ブ∠・－1）　　　（41）

　　　　　　　　　　　　　　　　　『αんゴ

　　　　　　　　　　　E＝　2。17×10騨4（6乙ブーθαゴ）
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（1∠ブ∠π一1）　　　　　　　　　　（4．2）
　　　　　　　　　　　　ゴ　　（273十71αo）（7αη十γ、uゴ）’

ただし各式の記号は，葉層ブを表わす添字がつけられていることを除けぽ，すべて第II章

に説明されたものと同一の内容と単位を表わしている。ブ＝％のとき，すなわち地表面上に

おいても上の式と同様な関係が成立しており，7醜を地面の境界層の抵抗として，つぎのよ

うに表わされた。

　　　　　　　　　　　　瓦＿c・ρ（T，－Tα。．1）　　　　　　（41。）
　　　　　　　　　　　　　　　　　　7δπ

E＝2．17×10－4（6ε一6αη＿1）

η　　　　　（273十7「αo）7δπ
（4．2a）

ここでT、と6、は地表面の温度（°C）と水蒸気圧力（mb）である。6卯とθ、はそれぞれ葉

温丁勿あるいは地表面温度丁、で水蒸気飽和しているとみなして，飽和水蒸気曲線に7妨

とT、を代入して求められた。

　葉面境界層の熱輸送抵抗γ。んゴは葉の代表長ゴとヌッセルト数凡の関数として，第II

章の（2．6）式によって求められた。ただし野外の作物群落内の乱流的な条件下のヌッセル
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ト数は，第1章で示されたような層流の風洞内で得られた値よりもはるかに大きいことが

実験的に確められている（Impense86），　Parlangeら173））。ここではParlange（1971）173）の

結果にしたがって，群落内の葉面境界層のヌッセルト数を理論値の2．5倍として，
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ノき　エノお
　　　　　　　　　　　　　　　ハ㌦ゴ匹2．5×0．662？θゴ1）7　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．3）

で与えた。ただしR、ゴとP．は葉層ブのレイノルズ数とプラントル数（第H章）である。

葉面境界層の水蒸気輸送抵抗7。。，は，熱の輸送抵抗7吻から（2．14）式によって求めた。

　水蒸気輸送に対する気孔抵抗7、。ゴは第1章の実験から示されたように，葉面上のPAR

強度，葉温7¶Lゴそして葉一空気間の水蒸気飽差（＝6L，一εαゴ）の関数である。これらの関数

として，第II章の（2．11）から（2．13）式が用いられた。群落内各葉層の葉面上のPAR

強度は，直達，散乱成分に区別して，群落の幾何学的構造を用いて第III章で説明した方

法で求めた。土壌面境界層の熱と水蒸気の輸送抵抗7む．の与え方は次節で説明される。

　群落内のすべての葉層とも以上の諸式は，つぎの葉面あるいは地表面の熱収支式を満た

す必要がある。

　　　　　　（1－2〃z、）鳥一（↓1乙ゴー↑ムゴ）一耳1・－LEゴ＝0　（144π一1）　　　　　（4・4）

　　　　　　（1一α8）18η一（↑ILπ一↓1五η）一、砿一・乙Eη一・砺＝＝0　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．5）

ただし，〃2、は短波放射の散乱係数（第III章），↓1乙ゴと↑1乙ゴは葉面に入射あるいは葉面から

射出される単位葉面積あたりの長波放射フラックス，α、は地面の短波放射反射率そして

瑞は地中伝導熱量である。

　各葉層の葉面上の短波放射強度為は，直達，散乱成分に区別して，群落構造との関連

において第III章の4節で示された諸式によって求めた。

　群落内の各葉層の葉面に入射（↓ムゴ）あるいは葉面から射出（↑1L，）される長波放射フラ

ックスはつぎのようにモデル化された。天空から群落へ入射する下向きの長波放射フラヅ

クスの強度は群落上の気温τ。σと水蒸気圧力θ。σを用いて，つぎのMonteith（1961）の式

（Brunt型）で与えた。

　　　　　　　　　　　　↓1LO＝σ7マ浅。（0．53十〇．06～／騙「）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．6）

ただしσはステファン・ボルツマン定数（第皿章）である。この天空からの長波放射は全

天から一様な強度で降りそそぐと考え，かつ葉層間の葉温差に基づく放射交換を無視する

と，群落内では散乱短波放射と同一の取扱いが許るされる。このような考え方のもとに，

（3．15）式で示された散乱放射の消散係数島を用いて，（3．13）式を葉面積深さFで微

分して得られる式と同様なつぎの式によって，葉層ブの葉面に入射する長波放射強度↓∫。ゴ

を与えた。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ゴリ　　　　　　　　　　↓ILゴ＝↓1加え鳥exp（一ん、Σ4罵・）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4・7）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　3＝1
ただし」ろは葉層ブの葉面積指数である。一方葉面から天空に向けて射出される長波放射

フラックス強度も，同様な考え方のもとに，つぎのように与えた。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ゴコゴ　　　　　　　　　↑1L，＝え々zσ丁乞ゴexp（一島Σ141㌧）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4・8）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ゴ＝1

ただし丁卯は葉温（°K），λは葉の長波放射射出率である。

　地中伝導熱フラックス1鴇には地温分布が関係しており，熱容量の大きい土壌の温度分

布は非定常の微分方程式を解いて求められるべきものである。ところが葉面積指数がある
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程度の大きさに達した作物群落内では，地中伝導熱フラックスは（4．5）式の顕熱輸送項や

潜熱輸送項に比較してきわめて小さいことが明らかになっている（蒸発散研究グルー

プ111））。このことと，問題を単純化して定常的に取扱うことの必要性とから，」乾はつぎ

のように見積られた。

　　　　　　　瑞：1：誌畿。1。ガ、eピ譲閃；｝　　（・・）

すなわち大よその見積りとして昼間は地表面に吸収される全短波放射の10％が地中に伝導

するとし，一方夜間は一定量の熱が地中から放出されるとした。

　以上の各葉層の葉面の熱収支式は直達放射に照射されている葉面と，そうでない葉面に

ついて別々に立てられた。そして各葉層の葉面熱収支式の各項は，第III章の（3．29）式と

同様な関係を用いて，直達光に照射されている葉面積指数と日陰の葉面積指数で重みづけ

て，最終的には単位土地面積あたりの強度として与えられた。

　2．3　群落内の熱と水蒸気の輸送と温・湿度分布

　以上のようにして群落内の各葉層において放出，吸収される単位土地面積あたりの顕熱

（H｝）および水蒸気（Eり）ブラックズが求められると，4・1図の模式図から明らかなよう

に，群落内の各葉層間の熱および水蒸気の交換と，それにともなって生ずる温・湿度分布

はつぎのようになる。

　　　　　　　　　　　　　　　　れ　　　　　　　　　7「αゴ＝コr「αゴ＿1十7西，Σ】H｝／（c2）ρ）　　　（1≦≦ブ≦≦多z－1），　　　　　　　　　　　（4．10）

　　　　　　　　　　　　　　　　3冨ゴ

　　　　　　　　　6αゴ＝＝6α5＿1十70ゴΣEシ／c7　　　　　　　（1≦≦ノ∠％－1），　　　　　　　　　　　　（4．11）

　　　　　　　　　　　　　　　ゴコゴ
ただしC7は水蒸気圧力（mb）を絶対湿度（gcm－3）に換算する係数（＝2．17×10’4／（T。o

＋273））である。上式においてノ＝1のときのT。ノ．、，％．、の値は群落上でのそれらの値

（T。o，θ。o）に等しい。（4．11）式から群落全体の単位土地面積あたりの蒸発散速度Eアはつ

ぎのようになる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　れ　　　　　　　　　　　　　　　　　ET＝Σ】Fブ
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ゴ5ユ
　群落内の各葉層間の熱，水蒸気およびCO2の輸送抵抗7δゴは，運動量の拡散係数の分

布，K。②，からつぎの式によってもとめられた。

　　　　　　　　　　　　　　　傷一∫：玄、濃）・・　　　（・12）

ただし2ゴと2担は葉層ブの上限と下限の高さ（cm）である。拡散係数K。（のは高さ9

の平均風速σ（のと摩擦応力τ（2）から，

　　　　　　　　　　　　　Kα（2）＝＝τ（z）／（ド）6こZ（z）／6g）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．13）

によって求めた。作物群落内の平均風速の分布，σ（9），は，Inoue（1963）89），　Goudriaan

and　Waggoner（1972）51）およびInoue　and　Uchijima（1979）92）より，つぎの式で与えられ

た。

　　　　　　　　　　　　　σ（9）＝σoeXP｛一η（1－z／2β）｝　　　　　　　　　　　　　　　（4．14）

ただし，σ。は群落直上の風速，勧は群落の高さ，そしてηは群落内の風速の減衰係数であ

る。

　これまでに発表されている作物群落内の風速分布の測定データについて検討したとこ
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　　　　from　data　of　1，　Saugier192）；2，　Golldriaal　an（1

　　　　Waggoner15）；3，　Inoue　et　a1．91）；4，　Inoue　aロd

　　　　Uchijima92），

‘

ろ，風速の減衰係数ηと葉面積指数瓦の問には4．2図にみられるように，作物の種類にか

かわらず広い瓦の範囲において直線関係が存在することがわかった。4．2図の結果からη

は瓦のみの関数としてつぎのように表わされた。

　　　　　　　　　　　　　　　η＝0．2831㌃十1．46　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．15）

　群落内の摩擦応力の分布τ（のは，平均風速と葉面積密度九（のおよび葉の抵抗係数

Cdから，つぎのようにして求めた。

　　　　　　　　　　　・（・）一∫：｛艶・・五（・）び（・）ぬ　　　　（・・6）

葉の抵抗係数QはThom（1971）222）およびInouεand　Uchijima（1979）92）らにしたがっ

て，

　　　　　　　　　　　　　　　Cご（g）＝Cσ（z）－1／2　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．17）

で与えた。（4．16）式を積分するのに必要な地表面（9＝0）の摩擦応力τ。は層流境界層を

仮定して，つぎの式で求めた。
　　　　　　　　　　　τo＝α66ρ仏ツ｛σ忌／（4、り）｝1／2　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（418）

ただしりは空気の動粘性係数（第II章）そしてσ、は地表面上の風速であって，（4．14）式

に9＝0を代入して求めた。また4、は土壌団粒の大きさによって決まると考えられる地

表面の代表長である。

　地表面上の物質とエネルギーの輸送抵抗，7∂。，は層流境界層の理論値（Monteith159））

を葉の場合同様に2．5で割って，

　　　　　　　　　　　　　　　・伽一L5°難の1／2　　　（・19）

で与えた。

　以上の（4。12）～（419）式によって，群落内の各葉層間の物質とエネルギーの輸送抵抗
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傷を，群落上の風速σ。と葉面積密度の垂直分布五（のから求めた。

　2．4　群落内の二酸化炭素の輪送と光合成

　群落内の葉層ブにおける葉と周辺空気問の単位葉面積あたりの二酸化炭素（CO2）交換

速度（みかけの光合成速度）は，第1［章で説明されたつぎの式で表わされた。

　　　　　　　　　　　馬＝壱（C・・一乃　　（14∠耐7αeゴ十7εσゴ）十7πゴ）　（42°）

ただし，各記号は葉層を表わす添字ブがつけられていることを除いては，（2．15）式で説

明したと同一内容，同一単位を表わす。葉面境界層および気孔のCO2拡散抵抗（7呵と

7、cブ）は水蒸気に対するそれらの抵抗値（7吻と7吻）から第1章の（1．10）式によっても

とめることができる。一方葉肉抵抗7殉は第II章の（2・17）式によって，葉面上のPAR

強度と葉温7「L，の関数として与えた。さらに各葉層の光合成のCO2補償点rゴは（2．18）

式によって葉温の関数として表わした。

　光合成速度P。ゴも，顕熱や水蒸気フラックスと同様に，直達光に照射されている葉面と

日陰のi葉面について別々に求めた。そして各葉層の直達光に照射されている葉面積指数と

日陰の葉面積指数で重みづけて，最終的には単位土地面積あたりのCO2フラックスP勧

が求められた。

　土壌面（ノ＝η）のCO2フラックス1）拙は土壌呼吸に他ならず，それは地表面温度の関

数として，つぎのように与えられた。

　　　　　　　　　　　P売η＝－1～8＝－1～ε30（～108（7s禰30）／10　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．21）

ここでR、3。は地表面温度が30°Cのときの土壌呼吸速度（gCO2　cm『2sec『1）であり，　Qlo。

は土壌呼吸の温度係数である。

　以上のようにして各葉層の単位土地面積あたりのCO2の吸収，放出速度瑳，がもとま

ると，各葉層問のCO2輸送量とそれによって生ずる群落内のCO2濃度分布はつぎのよう1

になる。

　　　　　　　　　　　　　　　C、ゴ＝Cαゴ＿1－7δゴΣP菊　　　　　　　　　　　　　　　（4．22）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　」＝ゴ
また群落全体の単位土地面積あたりのみかけ（net）の光合成速度軌はつぎのようにな

る。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　れ　　　　　　　　　　　　　　　　　　の箆＝：Σ：】1）発ゴ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（4．23）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　ゴ＝エ
　2．5　群落の幾何学的構造

　葉面積密度の垂直分布五（z）と葉の角度分布Ψ（α，β）は第皿章で示された（3．6）式と

（3．11）式によって与えられた。このモデルは有限多葉層よりなるものであるので，（3．6＞

式の連続型の葉面積密度の垂直分布は，厚さ49（＝勧／＠－1））の葉層に分割して計算に

用いられた。

　3，　数値解法とパラメータの値

　3．1　数値解法

　実際の計算は群落を厚さの等しい19層に分割して行なった。しかも各葉層はさらに直達

光に照射されている部分とそうでない部分にわけられるので，葉面の熱収支と顕熱および
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水蒸気輸送に関係した連立方程式の総数はおよそ120となる｡群落内の熱と水蒸気の輸送

量およびそれにともなって生ずる温,湿度分布はすこの約120元の連立方程式の解として

与えられる｡この連立方程式を解いて得られる各菓層の菓温と気孔抵抗の値を用いて光合

成速度とCO2濃度の分布が得られるが,この場合の連立方程式の数はおよそ40元である｡

以上の連立方程式は多数の非線型項を含んでおり,解析的には解けないので,4･3国 に

模式的に示すようにニュートン･ラフソン法と単純反復収束法を併用して解かれたoこの

モデルは基本的なパラメータの値が与えられれば,ほとんどの圃場作物個体群に適用でき

るように一般化して,FORTRANによってプログラム化された｡

3.2 シミュレーションに用いられたパラメータ値

上に説明したモデルを,広葉で水平に近い業から構成されかつ草丈の高いヒマワリ個体

群と,細葉で垂直に近い葉から成 りかつ草丈の低い水稲個体群に適用して,群落上の気象

条件との関連で群落内の徽気象および光合成,蒸散を評価することを試みた｡葉内外の拡

散抵抗や光合成,蒸散に関係したパラメータについては,これら両作物の葉について2･1

蓑に示されている値をそのまま使用した｡葉および土壌面の光学的特性,そして日射条件

に関係した諸パラメータの値には,3.1表に示された数値をそのまま用いた｡以上の諸表

＼ '｡alculatesh.rt鍵 亙 ⊃

＼J lml.b 山 pro,11ヰ 出 ffTa Tit,ii甥 . _ _上

Fig･4･3･Schematicre,presentationofnumericalsolu-

tionprocedureusedinMICLAM)amodel
simula;tiI唱 CrOP microclimateJtranspiration

andphotDSyn也esisinSteady-states･
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Table　4．1。　Values　of　parameters　used　for　the　simulation　of　crop　microclilnate，

　　　　　pho七〇synthesis　and士ranspiration　of　rice　and　sunfiower　canopies，

　　　　　together　with　the　parameters　given　in　Tables　2．1　and　3．1．

parameter explanation values

厨

6

躍

d8

Fε

λ

9、o，

1～830

σα

σ3

2

3丑

average　leaf　inclination　angle　o王canopy

proportional　constant　of　leaf　drag　coeff．亡o　willd　speed

characteristic　leaf　width　lcm）

charac士erlstic　Iength　of　soil　clod〔cm）

tQtal　LAI　of　canopy

leaf　emissivity　for　Iongwave　radia士ioll

temperature　coeff．　of　soil　respiratiQn

soil　respiration　rate　at　30°C（x10－8呂CO2　cm－2ser1）

standard　deviation　of厨（degree）

s士andald　deviatioH　of　2（c皿〉

mean　height　of　leaf　are3　de且sity　distribution　lcm）

crop　height　tcm）

650（rice）

30°lsun且ower）

1．6＊

0．9（rice）

18．0（sun且Ower）

5．0

4．0

0．95

2．0

2。0

17°

22（rice）

34（su旦f王ower）

50（rice）

120（sunHower）

1001rice）

200（sun且ower）

＊calcu玉ated　from　data　of　Inoue　and　Uchijima〔1979）92）

に示されているパラメータに加えて，本シミュレーションでは41表に示すような各パラ

メータを水稲，ヒマワリ両個体群にについてそれぞれ用いた。

　4．　シミュレーション績呆および考察　　　　　　　　　　　　　　　　．

　41　気温，日射条件と群落微気象および光合成，蒸散

　4．4図に，LAIが4．0の水稲群落について，群落上の気温が30°Cそして相対湿度70％のと

きの，日射が強い（1．4cal　cm－2mir1）場合と弱い（0．6cal　cm－2　mir1）場合について求

めた群落内の気象要素と単位空間あたりの光合成，蒸散速度の垂直分布のシミュレーショ

ン結果が示されている。45図にはヒマワリ群落について，同様なシミ亭レ，ション結果

が示されているQ

　水稲，ヒマワリの群落内の微気象環境の最も大きく異なっている要素は，第III章で説

明した放射環境であることがシミュレ｝ションより明らかになった。

　4．4および45図にみられるように，拡散係数κ。は群落表面より少し群落内に入ったと

ころで最大になり，さらに群落内に入るにつれて指数曲線状に減少する。この拡散係数の

分布パタ｝ンはThom（1971）22珍）カミソラマメ畑で測定によって得た分布パターンとよく似

ているが，Uchijima　and　Wright（1964）239）がトウモ戸フシ群落について報告している単

純指数型減衰パタ｝ンとは異なっている。拡散係数K¢が最大になる葉層のκ、の値は，

草丈の高いヒマワリ群落の方が水稲よりも約2倍大きいことがみられた。

　気温および葉温分布についてのシミ竜レーシ蟹ン結果をみると，日射が強いときには両

作物群落とも，群落内の方が群落上よりも高くなる，いわゆる入射型の気温分布になり，
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日射が弱くて気温が高いときには,群落内が群落上より気温が低くなって,放射型に近い

ような気温分布になることがわかった｡入射型の気温分布のときには菓温ほ常に気温より

も高く,放射によって与えられたエネルギーは主として蒸散潜熱と顧熱として群落上に放

出される｡葉が水平に近くて受光量が多くかつ広葉で葉面境界層の抵抗の大きいヒマワリ

の上層葉では,葉一気温差がかなり大きくなることが認められる｡

一方,放射型の気温分布の場合には,葉温ほ気温より一般に低くなり,顕熱は群落上よ

り植被層に向けて流れ,群落内で顕熱が蒸散の潜熱に変換されることがわかった｡

同じ入射型でもヒマワリと水稲群落では気温分布の型が異なり,ヒマワリでは群落中層

で気温が最も高くなり,いわゆる能動層 (activelayer)の存在が認められるが,水稲では

群落下層ほど気温が高くなり,能動層はみられない｡これは両作物群落内の放射強度分布

が大きく異なるところからきていると考えられる｡すなわち,4.4,4.5図にみられるよう

に,水稲では全短波放射 Isは群落下層までよく透入するが光合成有効放射 Ipは ごくわず

かしか透入しない｡これに対しヒマワリではZs,Ip の両者とも群落下層にほとんど透入し
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ない。このため水稲では放射エネルギーは群落下層にかなり存在するが，そのほとんどが

光合成に無効なものであって，4．6図にみられるように気孔は閉じた状態に近くなってい

る。このようなことから水稲群落の下層葉に吸収された放射エネルギーのほとんどが顕熱

として放出されて周囲の気温を高める方向に作用すると考えられる。一方ヒマワリ群落で

は放射エネルギーのほとんどが上，中層葉によって吸収されるため，下層葉は中層葉から

顕熱の形でエネルギーの供給を受けていることになる。以上のように群落内の気温分布

は，放射の分布と気孔抵抗を介して，群落の幾何学的構造と密接に関係していることがモ

デルシミュレーションより示唆される。

　植物群落内の気温分布はGeiger（1950）49）ををまじめ多くの研究者によって測定されてい

るが159）・192）・2°6）・233），それらの測定結果は熱容量の大きい土壌あるいは水層の影響を受けた

非定常過程の一断面を示すものであって，本シミュレーションで得られる気温分布の定常

解と細部に渡って直接比較をすることは困難である。しかし本シミュレーションで得られ

た水稲群落の入射型の気温分布パターンは，鈴木ら（1943）2°6）の水稲圃場での測定結果の

うちの気温分布が定常値に近くなると考えられる午後の分布パターン，およびMonteith

（1973）159）がオオムギ畑で測定した気温分布とよく対応していることがわかった。一方ヒ

マワリ群落についての気温分布のシミュレーション結果は，一般的傾向において，

Saugier（1976）192）の測定結果とよく対応しているようである。

　群落内の水蒸気圧力の分布のシミュレーション結果は，ヒマワリ，水稲とも下層ほど水

蒸気圧力が高くなり，特に地表面付近でそれが急激に高まることが見られる。このような

水蒸気圧力の分布パターンは，Monteith（1973）159）およびSaugier（1976）192）の測定結果
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とよく一致している。

　つぎに4．4，4．5図に示されている群落内の単位空間あたりの光合成，蒸散速度すなわち

CO2と水蒸気の吸，湧源強度の垂直分布についてのシミェレーション結果について説明す

る。ヒマワリ，水稲とも光合成と蒸散ば，地表面付近を除き，きわめて類似した強度分布

を示している。これは光合成，蒸散ともその強度分布は，放射エネルギーの分布と葉面積

密度の分布によって第一義的に決定されることを示している。B射が群落下層までよく透

入する水稲群落の方がヒマワリよりも群落下層の光合成と蒸散強度が高く，また同一群落

でも日射が強く太陽高度が高いほど，群落下層の光合成，蒸散強度が高くなっている。こ

のようなシミュレーショソ結果にみられる，単位空間あたりの蒸散強度の垂直分布パター

ンは，Beg9ら（1964）11）のトウジンビエ群落内での測定結果とよく一致している。また拳

合成の強度分布についてのシミュレーション結果は内嶋ら（1967）24°）のトウモロコシ群落

内での測定結果とよく一致している。

　4．4，4．5図に示された光合成と蒸散強度の群落内垂直分布から，群落全体の光合成と蒸

散のほとんどが群落の上層葉によって担われていることがわかる。日中の日射量の最高値

に相当する1．4cal　cm，2　min聰1で太陽高度が70°のときの，日射が下層まで最もよく透入

する場合でも，ヒマワリ群落では群落全体の光合成と蒸散の90％以上が，水稲ではそれら

の70％以上が群落の上半分の葉層によって担われていることがモデルより予測された。こ

の比率は日射が弱くなるぼど，また太陽高度が低くなるほどさらに大きくなる。以上のこ

とからある程度繁った作物個体群の一日あたりの光合成，蒸散量のほとんどが上層葉によ

って担われていると結論してよいと考えられる。

　以上のことと第1章で示された葉の党合成能の垂直分布とから，ある程度以上に繁った

作物個体群では群落全体の光合成のほとんどカ㍉その時点で光合成能力が最も高くなる時

期に相当する上層の活動中心葉によつて荷なわれていると判断できる。

　群落内のCO2濃度C、の垂直分布は，光合成強度の分布と拡散係数K。の分布によって

決まるものである。水稲群落ではCO2濃度の最低濃度層は群落の中層ないしは中層より

やや下に現われるのに対し，ヒマワリではそれは中層よりやや上に現われることがわかっ

た。ヒマワリ群落では下層のCO2濃度がカなり高くなっていることがみられるが・これは

土壌呼吸に加えて，群落下層葉が日射不足のために呼吸によるCO2の放出を行なってい

ること，および群落下層の拡散係数が著るしく小さいことによるものである。このような

群落のCO，の濃度分布のパターンは，　Sa㎎ier（1976）192）および内嶋ら（1967）24°）の測定

結果，そして内嶋・井上（1970）241）の数値計算の結果ともよく一致している。

　群落内の最低CO、濃度は，風速が1msec－1と弱くかつ日射が1・4cal　cm｝2mir1と高

くて，群落内のCO彦濃度プロファイルが最もよく発達するような条件下においても，群

落上よりも約10ppm程度低いにすぎないことがわかった。このことから群落光合成に対

する群落内CO2濃度分布の影響は無視できるほどに小さいと考えられる。

　以上のように群落内の気象要素並に光合成と蒸散強度の垂直分布は，群落の構造と物質

やエネルギーの輸送に関与する諸抵抗の大きさの分布に関係していることがわかった。群

落内で物質やエネルギーの輸送に関与する各拡散抵抗（70，7。，7、詫のがどのように分布し

ているかを水稲群落セーついて示したのが4．6図である。図は日射が1．4cal　cm印2min－1，太

陽高度70°，風速1血sec葡1，相対湿度70％そして気温が30°Cのときについてもとめたシ
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Fig。4．6。　Sim且lated　vertical　pro且les　of　respective　dif－

　　　　fusion　res釜stances　iu哉　rice　canopy．　The

　　　　s曲uぬtion　was融for　the　same　collditions
　　　　a魯i且tムeupper　part　of　Fig。4．4．　70／5．3　denote

　　　　diffusioll　resistance　of　bu11ζair　layer　of　5．3　cm

　　　　in　thickness；　7α，　the　leaf　boundary　Iayer

　　　　resista且ce；　7δ．s瓢π，7ε，ε抱　and　7ε，　the　stomatal

　　　　resistances　of　suni七，　shaded　leaves　and　their

　　　　weighted　average；γ倣，欄，短，ε泥alld　7盟，　the

　　　　mesophyll　resistances　to　CO2　transfer　o　f　the

　　　　respective　leaves　and　the　weighted　average．

ミュレーション結果であるσ群落内の葉層間の空気層の抵抗プわは厚さ4zが恩3cmの気

層についての値であり，また気孔抵抗と葉肉抵抗は直達光に照射されている葉面（鞠，、。。，

7邸襯）と日陰葉（7、諏，7邸のについての値と，それらの加重平均値（7、，7のの垂直分布が

示されている。

　46図よりいずれの抵抗とも群落下層ほど大きくなることが見られるが，このうちの7。

と7、は群落下層ほど風速が弱まることに起因しており，一方γ、と塩は光合成有効放射

（PAP）の強度が低くなることに起因している。群落内の各抵抗の大きさは衛＞7、＞7。＞76

の順になっており，それらのオーダーは％窒10－2～10－1，7。＝10－1，7、畿10°～101，7翌＝

100～。。sec　cm暉1であって，葉の生理反応に関係している抵抗の方が物i理的な拡散に関係

する抵抗よりも101ないしはそれ以上大きいことがわかった。広葉型のヒマワリ群落のη

は水稲のそれよりもかなり大きいが，オーダー的には上に示した範囲に含まれた。

　4，6図に示されている結果は，風速が弱くかつ日射が高くて，7めおよび7。と7、および

駈の大きさの差が小さくなるような条件下での値であり，風速が強かったりあるいは日

射の弱い場合には両者の差はさらに大ぎくなる。以上要するに，作物群落の蒸散あるいは

光合成の大小は，葉内の生理反応に密接に関係している7、あるいはア，と衛に影響を及

ぼす要因によって支配され，水蒸気あるいはCO2の物理的な拡散の直接的な影響はきわ

めて小さいと結論づけられる。この点が第1，II章で示された個葉の場合と群落とで大きく

異なる点である。作物個体群内において7、と衛の大きさを支配する第一の要因は，日射

と群落構造によって決定される，群落内のPAR強度の分布である。

　7。と7δは水蒸気あるいはCO2の輸送を通じて直接的に光合成や蒸散に及ぼす影響は
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小さい。しかし，7。と7ゐは葉温分布にかなり大きな影響を及ぼし，そのことを通じて後

述されるように7、と衛に影響し，さらには光合成と蒸散に対しても間接的に少なからぬ

影響を及ぼしていることは認めなけれぽならない。

　作物群落内の気温は，群落上の気象条件如何によっては，群落の外より高くなったり

（入射型）あるいは低くなったり（放射型）することはすでに示した。放射型の場合に

は，群落は顕熱の吸源となり，その熱は群落内で蒸散潜熱あるいは放射熱に変換されて，

群落上に再び放出される。このような逆転現象は高温・乾燥条件下でしぼしば観測されて

いる（Rosenberg183），伊藤・長谷場95））ことであるが，この場合には群落からの潜熱輸送

量に対する顕熱輸送量の比として知られているボーエン比（島／五Er）は負の値となる。

47図は，日射・気温条件に対応してボーエン比がどのように変化するかを水稲群落につ

いて示したものである。

　湿度一定の条件下では気温が高いほど大気飽差は大きくなる。このことから4．7図に示

されているシミュレーション結果は，日射が強いほどまた飽差が小さいほどボーエン比は

大きくなり，日射が弱いときには逆に飽差が小さいほどボーエン比は小さくなると要約さ

れる。飽差が極度に大きいときには，日射がかなり強くても，群落は顕熱の吸源として作

用することがわかった。4．7図において，全短波放射が0．3cal　cm－2min－1付近で気温条件

にかかわらずボーエン比がほぼ等しくなる点が見られるが，これが何によって生じたもの

であるかについてはよく分らない。ヒマワリ群落においても，日射・気温条件とボーエン

比との関係は47図の水稲の場合とほぼ同一であった。

　水稲とヒマワリ群落についての，単位土地面積あたりの群落光合成（のπ），蒸発散（Eの
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Fig。4．8．　SimulatioD　results　on　average　canopy　tempeτature（Tz），　net　canopy

　　　　photosynthesis（0π）and　evapotranspiration【ET）of　rice　and　sun且ower

　　　　as　a　function　of　air　temperature　above　canopy　l　Tαo）and　shortwave

　　　　radiation　in　tensity（X　axis　with　radiation　intensity）。　Air　tempera－

　　　　ture　is　denoted　with　numeral　on　each　cuwe，　and　other　coロditions　the

　　　　same　as　in　Fig，4．7。

速度および群落の平均葉温と外気温との差と，気温　日射条件との関係のシミュレーショ

ン結果は4．8および49図に示すようであった。4．8図にはこれらの関係が全短波放射強度

を横軸にとって示されており，4．9図には気温を横軸にして示されているが，いずれの場

合もLAIが4で，風速1msec胸1，相対湿度70％のときのシミュレーション結果である。

　4．8図において，水稲，ヒマワリ両群落とも暗黒下の群落の平均葉温は，すべての気温

条件下において，外気温より1～2℃低いことがみられる。日射強度の上昇とともに弱光

域では葉温はゆるやかに，そして蒸散は急激に高まるが，これは第1章で示したように弱

光域では気孔が開くことを反映して現われたものである。

　個葉の光合成能はヒマワリの方が水稲よりも高いにもかかわらず，強光条件下の群落光

合成は水稲の方がヒマワリより高く現われるのは，第III章で示されたように，垂直葉型

の水稲群落の方がヒマワリよりも日射が下層までよく透入することによる。また両作物の

葉の最小気孔抵抗値7、，血i、はほぼ等しいにもかかわらず，強光下での群落の蒸発散量は水

稲がヒマワリに勝るのも，群落構造の違いとそれにともなう群落内の日射環境の違いを反

映して現われたものである。以上のように，個葉の光合成，蒸散能の大小は直に個体群の

それらの大小に反映するのではなく，個体群の場合群落構造を介した微気象環境の複雑な

影響を受けて，個葉の場合とは異なったものになることをシミュレーション結果は示して
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水稲個体群の光一光合成曲線はすべての温度条件下とも不飽和型になるが,ヒマワリの

場合高気温下では飽和ないしは最適値型に,低気温下では不飽和型になることがモデルよ

り予測された｡低気温下で光一光合成曲線が不飽和型になるのは,放射の増加とともに菓

温が上昇して葉肉抵抗が小さくなることを反映している｡高気温下で水稲とヒマワリ群落

の光一光合成曲線の形が異なるのほ,第1に群落構造とそれにともなう群落内放射環境が

異なることによる｡さらにヒマワリの場合,菓面環境層の抵抗が大きいため,強日射条件

下では菓温が過度に上昇して,そのた削 こ葉一空気間の飽差が増大して気孔抵抗が大きく

なったりあるいは光合成の炭酸ガス補償点が高まった りして,高気温下の強日射は光合成

を抑制する方向に作用すると考えられる｡

水稲群落の光一光合成曲線のシミュレーション結果は,一般的なパターンにおいて,相

田 (1961)164)および田中 (1972)220)の測定結果とほぼ一致している｡

4･9回 の気温一光合成関係のシミュレーション結果では,群落光合成に及ぼす気温の影

響は日射が強いほど顕著になり,また光合成の最適気温は日射が増すにつれて高温側に移

行することがみられる｡またヒマワリ群落の方が水稲よりも光合成の適温域が低温側に広

がっていることもみられる.個葉の光合成の温度反応を支配する葉肉抵抗 rM の温度依存

性には,水稲とヒマワリでは大きな差異はみられなかった (第 Ⅰ章)｡に もかかわらず個

体群の気温一光合成関係に大きな差異が生ずるのほ,ヒマワリ群落の菓温,とくに群落光

合成の担い手である上層葉の葉温が,気温より苦るしく高くなる (4.5囲)こ とに起因し
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ている。以上のように，ヒヤウリ個体群の方が水稲よりも低気温下の光合成が高いことが

モデルシミュレーションより予測された。

　4．2　湿度条件と群落微気象および光合成，蒸散

　群落上の気温，湿度条件との関連における，ヒマワリ，水稲群落の平均葉温と外気温の

差，および光合成，蒸発散のシミュレーション結果が4．10図に示されている。図に示さ

れている結果はいずれも，葉面積指数4．0，全短波放射強度1．Ocal　cm－2　min－1そして風

速1msec’1の場合について求められたものである。

　ヒマワリ，水稲群落とも平均葉温は湿度の低下とともに，高湿度域では急激にそして低

湿度域では緩かに低下することがみられる。一方蒸散は葉温とは逆に，湿度の低下ととも

に増加するが，両作物群落とも低湿度下では蒸散の増加の頭打ち傾向がみられた。このよ

うな低湿度下の葉温，蒸散の湿度反応は，第1章で示されたように低湿度下で気孔が閉じ

ることと，群落内の水蒸気濃度が外気より高くなる（4．4，4，5図）ことを反映して現われ

るものである。

　群落光合成に及ぼす湿度の影響は，気温が著るしく低いときを除いては，孤立した個葉

の場合（2．3図）に比較して非常に小さいことが明らかになった。低気温下で湿度の低下に

よって光合成が低下するのは，葉温が下がって葉肉抵抗（7のが増大することによるもの

である。個葉に比較して群落では光合成に対する湿度の影響が小さくなる原因としてつぎ

のことが挙げられる。第1に，4．6図に示されたように，群落内では湿度に影響されない
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葉肉抵抗が葉の相互遮蔽による光不足のためにかなり大きな値になっており，このために

湿度の影響を受ける気孔抵抗の光合成に対する影響度が相対的に低下すること。第2に，

低湿度下では群落内の気温は外気温より低くなりまた葉温も低くなるのに慰し，湿度は群

落内の方が外気より高くなって，葉一空気間の飽差は気孔抵抗を著るしく増大させるほど

には大きくならないことが挙げられる。

　以上のように，葉が孤立して存在する場合には光合成は大気湿度の影響を直接的に受け

るが，群落として集団で存在する場合には葉の蒸散機能によって大気湿度の影響が緩和さ

れることがモデルシミュレーションより示された。

　4．3　風速条件と群落の微気象および光合成，蒸散

　群落上の風速と，LAI　40の水稲およびヒマワリ群落の平均葉温と外気温の差　（7「L－

T。o），光合成妬および蒸発散速度E7との関係のシミュレーション結果が4．11図に示さ

れている。同図は全短波放射強度が1．Ocal　cm－2nlin－1で相対湿度70％の条件に対応する

ものである。

　411図より群落の平均葉温7㌔は，風速の増加につれて指数曲線状に低下して気温に近

づくことがわかった。一方，蒸発散速度は低気温下では風速にほとんど影響されないか，

あるいは風速の増加とともにわずかに減少するが，高気温下では風速81n　sec『1付近まで

風速ととも増加した。高気温下で蒸発散速度が風速ととも増加するのは，葉面境界層の水

蒸気輸送抵抗7、と葉層間の拡散抵抗7δの両者が風速によって減少するためである。低気
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温下で蒸発散速度に対する風速の影響が小さくなるのは,上述の過程による風の蒸散促進

作用と菓温低下による抑制作用が括抗するためと考えられる｡

群落光合成速度 Qnに及ぼす 風速の影響は気温が低いときには負に,気温が高いときに

は正に現われることがわかった｡低気温下で ¢nが風速とともに減少するのは葉温が低下

して葉肉抵抗が大きくなることを反映 しており,高気温下で風によって ♂nが 増加するの

は,前述の γαと γわが小さくなることに加えて,菓温の過度の上昇が抑制されるためであ

る｡

4.11図に示された群落光合成に及ぼす風速の影響は,孤立 した個葉の場合 (2.4図)に比

較 して小さいことがわかった｡すなわち風が 10cmsec~1の無風時に近いときに対する風

速 4msec~1のときの ¢nの増加率は,raの小さい水稲群落で最大20%程度,raの大きい

ヒマワリ群落で最大30%程度であった｡実際圃場の風速は通常 1msec~1以上であり, こ

のような条件下での風速の ¢nに及ぼす影響は10%以下であって,きわめて小さいことが

わかった｡以上のように個葉の場合に比較 して,群落光合成に及ぼす風速の影響が小さく

なるのほ,4.6図にみられるように群落光合成は葉肉抵抗 rMによって主として律速され

てお り,そしてこの γ〟は風速の直接的な影響を受けないことによる｡

矢吹ら (1972)272)は水稲個体群の光合成速度を空気力学的方法で測定して,日射が強い

場合には風速2msec11 と3msec-1では光合成速度に50%ないしは それ以上の差異がみ

られることを示している｡ また Oikawa(1978)172)もモデル計算によって,風速が 1m

sec~1 と5msec~1では群落光合成は25%ないしはそれ以上異なることを示 している｡

Oikawaのモデルでは葉面鏡界層の抵抗 raが気孔抵抗 rsに匹敵するほどの大きさになっ

ていることから,このような結果が生じたものと思われる｡

本シミュレーションでは群落上の CO2濃度 Caoは一定とされている｡ところが,実際

には Caoは群落の光合成強度や風速によって変化する.そのために本シミュレーションで

は風速の群落光合成に及ぼす影響が過少評価される傾向にあるが,それにしても上に引用

されたような,風速の光合成に及ぼす大きな影響を,現在の物質生産や群落徴気象につい

ての知見からモデル的に説明することはきわめて困難である｡

4.4 シミュレーション値と実測値の比較

前節までに示した外部気象条件と作物群落の徴気象および光合成,蒸 (発)散との関係

のシミュレーション結果は,風速が光合成に及ぼす影響を除いては,これまでに発表され

ている測定結果あるいは別のモデルによる予測結果と定性的には一致している｡シミュレ

ーション結果と実測値の比較がこのように定性的なものにならざるを得なかったのは,測

定時の環境条件が明記されていなかった り,あるいは光合成と蒸 (発)散が自然状態のま

まで測定されていなかった りしたことによるものである｡

最近国際稲研究所 (IRRI)のTomarandO′toole(1979)231)は水稲圃場からの蒸 (発)

散量の日変化の測定結果をそのときの詳細な気象データとともに発表して い る｡彼 らのL

慕 (発)散速度の測定データは ミクロライシメータによる直接測定の結果であって,かな

り正確なものと考えられる｡そこで本モデルに彼らの気象データを入力し,気象条件から

水稲圃場の蒸 (発)散量の予測を行ない,彼らの測定データと比較 してみた｡彼らが測定

に用いた水稲品種はインド型の ｢IR36｣であったが,気孔抵抗,群落構造およびその他シ

ミュレーションに必要な稲の生理 ･生態に関するパラメータには,2.1,3.1および4.1表
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　　　　（ET）wi土h亡hat　of　measurements　in　a　rice五eld　at　IRRI　by　Tomar　and

　　　　O，toole（1979）盟1）．　71）o　denotes七he　water　vapour　pressure　deficit

　　　　of　air　above　canopy，1εo，　the　shortwave　ra（エiation　intensity　andσo，

　　　　the　wind　speed．

に示された日本晴についての値がそのまま使用された。

　水稲圃場からの蒸散Eあるいは蒸発散五丁の日変化の測定結果とシミュレーション結

果の比較は4．12図に示すようであった。モデルによる予測値の方が実測値より蒸（発）散

の日変化の位相が約1時間早くなっていることがみられるが，これはつぎのような理由に

よるものと考えられる。すなわちモデルは定常状態を仮定しているのに対し，実測値は非

定常過程を測定しているものであって，水や稲体の温度が定常値に達するのに若干の時間

遅れが生じる。

　412図において，日中の蒸（発）散速度が最大値に達するときの蒸（発）散速度のシミ

ュレーショソ値は実測値をやや下まわっていることがみられる。月中のζの時刻の飽差

γP。は25mb近くに達しており，このように高いyP。の条件下では，このモデルでは

第1章の実験結果から気孔が閉じて蒸散が抑制されるようになっている。とζうがTomar

and　O’toole（1979）231）の測定データでは蒸（発）散速度はy1）。が301nb近くまでyP。

に此例して増加している。この点が月本型水稲とインド型水稲の生理特性の違いによるも

のか，あるいは別の原函によるものかについてはより詳細な実験的検討を必要とする。

　4月13月の測定データでは月中：に蒸発散速度の大きな変動がみられるが，気象の経過か

らは蒸発散速度にこのように大きな変動を生じさせるような原因は見当らず，ζれは測定

時に何らかのミスがあっなためではないかと考えられる。以上のように細部においては若

干のくい違いがあるものの。モデルによる蒸（発）散速度の予測値は実測されたその月変

化のパターンをかなりよく説明していると判断された。
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　413図には，Tomar　and　O’toole（ユ979）23Dの気象データを用いて本モデルによって計

算された日蒸（発）散量と彼らの実測値との比較が示されている。比較に用いられた5例

中4例までがシミュレーション値は実測値を約ユ5％下まわっているが，これはすでに説明

した理由によるものと思われる。一方モデルによる計箕値が実測値を上まわった1例は，

LAIが1．8ときわめて小さくこのため水面からの蒸発が全体の蒸発散量のかなりの割合を

占めていたものと考えられる。このモデルではすでに述べたように，地中伝導熱量に対し

て大まかな見積りがなされている。LAIが大きくて地中伝導熱量が小さいときには，この

見積りは大きな問題とならないが，LAIが小さいときにはこのような地中伝導熱量の与え

方は適切ではなく，した茄って水面からの蒸発量の予測値も精度的に問題があるものと考

えられる。

　以上のように若干の問題点はあるものの，本モデルによって気象データから，生態型の

異なるインド型水稲の日蒸（発）散量の予測を行なった場合，限られたデータの範囲内で

はあるが，±15％の精度でそれを予測できることが確められた。

　5。群落光合成モデルの単純化

　前節までにおいて，気象条件と作物の生理・生態的諸特性とかち作物群落の微気象およ

び光合成，蒸散を説明・予測するためのモデルMICLAMが提出され，　MICLAMによる

シミュレーション結果は1．，2の例外を除き実測データをかなりよく説明することが示さ

れた。このMIGLAMは光合成，蒸散に影響を及ぼす土壌水分以外のほとんどすべての気

象要素の影響を考慮したものであるが，シミュレーション結果の検討から，気象と作物の

生長との関係をとらえていく上で重要な要素とそうでない要素とが明らかになってきた。

　このMICLAMは本論文の第VI章の気象の経過から作物個体群の生長動態を説明・予

測するモデルのサブモデルとなるものである。このようなより大きなモデルにMICLAM
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を組込む場合,物質生産あるいは生長に対する影響度の小さい要素を除いて単純化して組

込んだ方が,モデルを不必要に複雑なものにするよりもシミュレーションの結果が理解し

易くなると同時に,計算時間の無駄も省ける｡以上のことからMICLAM によって予測さ

れる気象と作物群落の光合成との間の基本的な関係は保持しつつも,より大きな生長のモ

デルに組込めるように,以下に示すようなモデルの単純化を行なった｡

前節までにおいて,気象と作物個体群の物質生産との関係において最も大きな影響を及

ぼす気象要因は日射であり,気温がこれにつぐことが明らかにされた｡一方,大気湿度,

風速および群落内のCO2濃度は,通常の圃場気象条件下では物質生産に対する影響が非常

に小さい要因であることがわかった｡さらに大気湿度と風速は,その物質生産に及ぼす影

響のかなりの部分が葉温を介して現われることも示された｡以上のことから日射と菓温の

二つの要因を考慮すれば,MICLAM によって示された現象の大部分は説明できると考え

られる｡

以上のような考え方のもとに,水稲,ヒマワリ群落の平均葉温は,MICLAM によるシ

ミュレーション結果に基づいて,葉面積指数,飽差,群落上の日射強度および風速の関数

としてつぎのように表わされた｡

宇L-Ta｡-i(F"VD｡,Ieo)I(Uo) (4.24)

ここで f(Ft,VD｡,Ieo)は群落の平均菓温と外気温との差 (テL-Ta｡)杏,葉面積指数 Fl,

群落上の飽差 VDoおよび全短波放射強度 Is｡の関数として表わす テーブル関数であり,

f(U｡)は群落の平均菓温に対する風速の効果を表わす関数である｡ テーブル関数 f(Fl,

VD｡,Is｡)の値は,水稲,ヒマワリ両群落について,LAI-1と LA-4の場合について

4.14図に示されている｡群落の平均菓温に及ぼす風速の影響を表わす関数 (Uo)紘,4.ll

図の上段に示されているシミュレーション結果を風速lmsec-1のとき1.0として無次元

化して用いた｡

以上のように物理法則および生理 ･生態的因果関係に根ざした複雑なモデルによって予

測される結果を簡単なテーブル関数に置きかえて,よりレベルの高いモデルに組込んでい

く方法は,モデルの階層構造化 (hieralchicalapproach,vanKeulen(1975)249))に他な

らない｡

個葉の真の (gross)光合成速度と光合成有効放射強度との関係は第ⅠⅠⅠ章で示 されたつ

ぎの式で与えられた｡

pg-港

パラメータ あほすでに示されたように光合成の光化学反応に関係した定数であって,温度

にはほとんど無関係に (3.23)式で与えられ,その値は3.1表に示されている｡一方パラ

メータαは (3･24)式で示されたように,光合成の暗反応,二酸化炭素の拡散および陪呼

吸に関係しており,それは菓温,湿度および風速の関係である｡しかしすでに述べたよう

に風速と湿度の直接的な影響は小さいことから,αは葉温のみの関数として表わすことに

した｡風速 1msec~1,相対湿度70%のときの,水稲,ヒマワリの葉の a と菓温との関係

を (3･24)式でもとめたところ,4.15図に示すようであった｡4.15図の関係もテーブル関

数としてあらかじめ計算機に読みこまれた｡

以上のようにして個葉の光合成速度とPARおよび葉温との関係,そして群落の平均菓
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温が与えられると,第ⅠⅠⅠ章で示された諸式を用いて,群落上の気象条件,群落構造および

葉面積指数との関連において作物群落の光合成を評価することが可能である｡このように

簡略化された群落光合成モデルによって,前節までに示された物理法則および生理 ･生態

的因果関係に忠実なMICLAMによるシミュレーション結果がどの程度の精度で近似でき

るかを調べた｡すなわち,葉面積指数 4.0のヒマワリと水稲個体群について,全短波放射

強度が0-1.4calcm~2min~1,気温が15-35oC,相対湿度が30-90%,風速が0.5-8m

sec~1そして CO2濃度が330ppm の環境範囲において,種々の環境条件に対応したみかけ

の群落光合成速度が両モデルによって評価されて比較された｡その結果は4.16図に示すよ

うであった｡

4.16図にみられるように,作物個体群の群落光合成の成立過程に関与する物理的,生理

･生態的因果関係に基づいて導かれた MICLAM によって評価される群落光合成 Qnと,

それを単純化したモデルによるQnの評価値とは幅広い気象範囲において,ほぼ±10% の
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範囲で一致することがわかった。すなわち単純化されたモデルによっても，群落光合成と

気象環境との間の複雑にして多様な関係はかなり高い精度で予測できると考えられる。

　以上のように葉温と日射条件のみを考慮したモデルによって，通常の気象範囲における

作物個体群について考えられる群落光合成反応の大部分が説明できるのは，すでに述べら

れたつぎのような理由によると考えられる。すなわち，通常の気象範囲において作物個体
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群の群落光合成を律速している最大の要因は日射条件であり，ついで温度条件がこれにつ

ぐ。一方，湿度，風速あるいは群落内のCO2濃度等の要因の光合成に及ぼす影響はきわめ

て小さく，またそれらの影響のかなりの部分は葉温を介して現われると考えられる。

　6．要約
　前章までにおいて明らかにされた，作物の個葉の光合成，蒸散作用と気象環境との関係

や群落の幾何学的構造と群落内の日射分布との関係，さらに群落内の物質とエネルギーの

輸送に関するこれまでの知見に基づいて，作物群落の微気象および光合成，蒸散の成立過

程がモデル化された。このモデルを用いての数値シミュレーショソによって，群落微気象

と光合成，蒸散作用との問の相互依存的な関係が外部気象条件との関連において解析され

てつぎのようなことが明らかにされた。

　（1）作物群落内の気温や湿度の垂直分布は，日射条件と群落構造によって決定される群

落内の光エネルギーの分布，そして光エネルギーに主として依存する気孔抵抗の分布に密

接に関係している。

　（2）作物群落の光合成あるいは蒸散を，群落を構成する個々の葉と群落上の気層との問

の二酸化炭素あるいは水蒸気の交換としてとらえたとき，その過程に関与する群落内の気

層の輸送抵抗7δ，葉面境界層の抵抗7。，気孔抵抗7，および葉肉抵抗晦の大きさは，通常

の気象条件下におけるLAIが4．0の水稲とヒマワリ個体群ではつぎのオーダーになること

がわかった。7。＝10－2～10－1，7。＝10－1，7ε乞100～101そして7濫＝100～。。sec　cm％このよ

うに葉の生理作用に関係している7、あるいは衛の方が，物質やエネルギーの純物理的な

拡散に関係している7δや7、よりも101ないしはそれ以上大きい。群落内で7、や毎が

大きくなるのは主として葉の相互遮蔽による日射不足によるものである。

　（3）作物の光合成，蒸散と気象環境との関係は孤立した個葉と群落とでは大きく異な

る。すなわちストレス的な環境条件の影響は，群落条件下では個葉の場合ほど強く現われ

ないことがみられた。これは作物個体群がその構造と生理機能を通じて外界のストレス的

環境を緩和するような微気象環境を形成することからきている。

　（4）作物群落は日中の通常の気象条件下では顕熱の湧源として作用するが，日射が低か

ったりあるいは日射が高くても気温が高くかつ湿度の低いときには顕熱の吸源として作用

する。

　（5）モデルから予測された外部気象条件と，群落の微気象および光合成，蒸散との関係

は，これまでに発表されている実験データおよび別のモデルによるシミュヒーションの結

果と比較して，風速が光合成に及ぼす影響を除いては，ほぼ妥当なものであることがわ

かった。またこのモデルによって，Tomar　and　O’toole（1979）231）の水稲圃場からの蒸

（発）散の測定データが，±15％の精度で説明できる。

　（6）通常の気象条件下で作物個体群の群落光合成に最も大きな影響を及ぼしている気象

要因は日射で，ついで気温がこれにつぐ。一方，湿度，風速そして群落内の炭酸ガス濃度

は影響の非常に低い要因であることが明らかになった。さらに湿度および風速の光合成へ

の影響の大部分は葉温の変化を介して現われることも明らかにされた。このため日射と葉

温条件のみを考慮したより単純なモデルでも，群落光合成と気象条件との関係はかなりよ

く説明できることがわかった。
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V 水稲とヒマワリの生長呼吸と維持呼吸

1. はじめに

植物の呼吸は光合成によって体内にとりこまれた光合成産物が植物体を構成する,より

高度な物質に変換されるときのエネルギー消費と密接に関係していることが実験的にも理

論的にも明らかになっている23)･65),66),141),143)･144),145)･149)･153),154),175),176),227)｡このため作物

の昼間の光合成が高いと夜間の呼吸も高くなることが McCreeら (1966)144),Murataら

(1968)167),TakedaandYajima(1971)215),Challa(1976)23)およびMcCreeandSilsbury

(1978)145)によって実験的に確められている｡一方作物を数日間暗黒下 において光合成を

完全に停止させても呼吸は弱いながらも持続し,この呼吸は現存乾物重に比例することも

明らかになっている23),141),143)･175)0

以上のように作物の暗呼吸は,光合成産物が作物体を構成する様々な物質に変換される

ときのエネルギー消費に関係している構成 (形成)呼吸 (constructiverespiration)ある-

いは生長呼吸 (growthrespiration)と,作物体を維持するための維持呼吸 (maintenance

respiration)とから成立っていると考えられている (Monsi153),Thornley227),Penning

deVTies175))｡
この生長呼吸と維持呼吸の比率は作物の長期間の生長に対しては大きな影響を及ぼすも.

のである｡気象データからの水稲,ヒマワリの生長動態の予測モデルを開発するための基

礎データを得る目的で,これら両作物の生長呼吸と維持呼吸を実験によって推定した｡

2. 生長呼吸と推持呼吸の推定の基本式

作物の生長呼吸と維持呼吸を推定する方法には,McCree(1970)141)ぉよびMcCreeanα

Silsbury(1978)145)の CO2収支による方法と,Heskethら (1971)65)の呼吸と乾物重の相

対生長率 (RGR)から求める方法がある.このどちらの方法もその推定の基本式はMonsi

(1960,1968)153),154)およびThornley(1970)227)の理論的な解析結果 からつぎのようにし

て導くことができる｡

いまある時間間隔 AH′こおける作物の全呼吸量 ARが生長呼吸 ARg と維持呼吸 ARm と

から,つぎのように成立っているものとする｡

AR-ARg+ARm (5.I)
ただし呼吸はすべて CH20の消費量で表わすものとする｡また At期間中の乾物増加量を

』Ⅵ′とすると,その期間に生産された光合成産物の総量 dCは,

AC-AW+ARg+AR,n (5.2)
で表わせる｡一方,光合成産物から作物体の組織を形成する物質への転換効率を K とす

ると,Kはつぎの式で表わすことができる｡

K--TwA% (5･3)

このKは transformationfacfor(Monsi154))とか economicratio(Midorikawa149))ある､

いはproductionvalue(PenningdeVries175))と呼ばれているものである｡さらに,単位

時間,単位現存乾物垂あた りの維持呼吸をもって維持呼吸率〃 とし,現存乾物重を Ⅳ と
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すると維持呼吸量41ちはつぎの式によって表わせる。

　　　　　　　　　　　　　　　　41～皿＝ルノwン∬

（51）～（5．4）より∠Wと4丑σを消去すると，

　　　　　　　　　　　∠R＝4Rσ十4R肌＝（1一κ）4C十κ脚∠’

（5．4）

（5．5）

が導かれる。∠’期間中の総光合成生産量∠Cは，同期間中の真（gross）の光合成速度の平

均値をPσとすれぽ，4C＝Pg4彦となる。この関係を用いて（5，5）式を潅で割って速度

で表わすと，つぎの関係が得られる。

　　　　　　　　　　　　1～＝1～σ十1～肌＝（1一κ）Pg十1（ノレ1杯z　　　　　　　　　　　　　　　　　（5．5a）

（5．5）あるいは（5．5a）式によって，光合成と呼吸の測定データからKとMをもとめ

る方法がMcCree（1970）141）およびMcCree　and　Silsbury（1978）145）の方法である。

　一方，（5．1）～（5．4）式より4Cと∠Rσを消去するとつぎの関係が得られる。

　　　　　　　　　　　・周｝R。－1語躍＋M階　　　（・・）

ここで，

1i許α

とおき，さらに（5。6）式を出で割って速度で表わすと，

　　　　　　　　　　　　　　　R－¢誓＋岬

（5．7）

（5．6a）

となる。ここで0．は生長呼吸率（無次元）である。（5．6a）式をさらに現存乾物重膨で割

ると，つぎの関係が得られる。

　　　　　　　　　　　　　番一π一¢売誓＋M　　　　　　（58）

ここで1～’は単位時間，単位乾物重あたりの呼吸速度そして∠W／（㎜のは作物の相対生

長率（RGR）に他ならない。（5．8）式を用いて，作物の呼吸と相対生長率の測定データか

らMと0．を求めるのがHeskethら（1971）65）の方法である。

　McCreeの方法は作物体全体についての平均的な生長呼吸と維持呼吸をもとめるのに適

した方法である。一方Heskethらの方法は作物の器官別の生長呼吸と維持呼吸を推定す

るのに適しているが，RGRの正確な測定が困難なため精度はMcCreeの方法より劣ると

考えられる。本実験では，作物体の小さい水稲について1よ∫McCreeの方法で，そして作

物体が大きくて全作物体の呼吸測定が困難なヒマワリについてはHeskethらの方法に

よって，それぞれMとKもしくは0，を推定した。

　3．　材料および方法　　　　　　　　　　　　　　　　　．

　3．1　実験材料

a．水稲：1978年12月から翌年の4月にかけて人工気象室内でポット栽培したものと，

ユ979年の5月から7月にかけて屋外にポット栽培したものを測定に用いた。いずれの水稲

も使用品種は「日本晴」で，施肥量および人工気象室内の温・湿度そして日長条件は第1

章で説明されたと同様であった。人工気象室で栽培した水稲は穂ばらみ期に，屋外で栽培

した水稲は最高分げつ期に，それぞれ測定に供した。
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ち. ヒマワリ:1972年に西ヶ原の圃場で栽培したロシア種のヒマワリを測定に用いた｡6

月24日に正方形状に播種し発芽後に間引いて1本立とした｡間引き後の栽植 密度 は1m2

あた り7.72個体であった｡施肥は約500kg/10aの堆肥とN,P205およびK20各7kg/lo乱

であった｡

3.2 測定方法

a. 水稲
水稲個体の光合成と呼吸の測定は人工光型の小型グp-スキャビネット(床面積0.6x

0.6m2)内で行なった｡このグロースキャビネットは光強度および温 ･線度を制御すると

同時に全体が通気式の同化箱となるように作られている｡すなわち水稲個体をポットごと

キャビネット内に封入し,通気量と通気入口,出口の CO2濃度差から,水稲個体の CO2

吸収,放出量が測定できるようになっている.通気流量はロータメータ型流量 計 で測 定

し,CO2濃度差は差分型のCO2分析計 (Beckman,315型)によって測定した｡

光合成,呼吸速度の測定は水稲4ポットをキャビネットに封入し,1-2日間人工気象

室の環境になじませてから,本測定に入るようにした.昼夜温とも25℃,相対湿度70%そ

して日長12時間の条件下で,昼間の光強度を変えたときの,昼間の光合成と夜間の呼吸速

度が連続測定された｡すなわち日を追って光合成有効放射 (PAR)強度を段階的に落して

行き,最後に光合成の光補償点付近まで低下蕃聴た後に再びPAR強度を最高値にもどし

て,昼間の光合成量と夜間の呼吸量との関係をもとめた｡光合成と呼吸の測定終了後,読

験個体の菓面積と乾物重を測定した｡

以上のような光合成と呼吸の測定は,最高分げっ期と穂ばらみ期の水稲について各2回

ずつ行なった｡穂ばらみ期の水稲についての測定のうちの1回は,昼夜温15oCの条件下で

行なった｡

b. ヒマワリ

約1週間間隔で,第Ⅲ章の3.1節に説明した方法によって,ヒマワリ圃場から10個体の

標本を抽出して乾物重の抜きとり調査が行なわれた｡抜取った調査個体は板,茎および葉

柄,葉そして生殖器官に別け,葉面積の測定後に乾燥して等官別の乾物重を測定した｡こ

のようにして得られる測定データに生長解析法を適用して,各器官の相対生長率 (RGR)
が経時的に求められた｡

乾物重の測定時に,各器官の一部は1･1図に示す同化箱に封入して,その呼吸速度を種

々に異なる温度条件下で測定した｡この場合呼吸は同一器官について3反復して測定し,

この平均値をもって各時期の各器官の呼吸速度とした｡以上に示した測定はヒマワリの結

実期に相当する9月21日まで続けられた｡

4. 生長呼吸と維持呼吸の推定結果

4.1 永稲

光合成有効放射 (PAR)強度を日を追って段階的に変化させたときの,最高分げっ期の

水稲の日中の光合成と夜間の呼吸速度の経時変化の測定結果の一例は5.1図に示すようで

あった｡屋外の強光条件下で育bた水稲を夕方に人工光型のグロ-スキャビネットに封入

した直後にみられる呼吸は非常に高かった｡ この水稲を人工気象室 内 の弱 いPAR強度

(最高で0.23calcm~2minJl)下に一目置くと夜間の呼吸は著るしく減少 した｡日中 の
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PAR強度をさらに落して光合成を低下させると，夜間の呼吸も次第に減少することがみ

られた。

　5．1図において第1日目の午前中まで光合成速度は低いが，これは前夜にみられた高い

暗呼吸速度がこのころまで続いていたものと考えられる。

　5．2図には，穂ばらみ期の水稲についての日中の光合成と夜間の呼吸の経時変化の測定

結果が・気温25°Cと15°Cの場合について示されている。同図においても日中のPAR強度

が高くかつ光合成速度が高いほど，夜間の呼吸速度も高くなっているが，気温15°Cの場

合には25℃の場合ほどこの関係は顕著でなかった。

　以上のように　夜間の呼吸は昼間の光合成と密接に関係しており，日中の光合成が高い

ほど夜間の呼吸が高くなるζとが確められた。この結果は多くの作物について得られてい

る測定結果145）・！46）・167）・215）と一致している。

　5．1図と5．2図の光合成，呼吸の測定データから，日申の光合成の積算値と夜間の呼吸の

積算値との関係を，すべての測定ケースについても求たところ，5．3図に示すような結果

が得られた。図より明らかなぶうに，水稲個体の日中のみかけの光合成速度の積算値

P吻と夜間の呼吸の積算値1～吻為8の間には，すべての測定結果とも，つぎのような直線関

係が存在することがわかった。

　　　　　　　　　　　　　　1～η乞9泥‘＝αPdαΨ十わレレ「　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5．9）

ただし，αはR吻耐rP蜘関係直線のこう配，そして∂はP¢。びがゼロのときの瓦瞬‘を

稲の現存乾物重Wで割った値である。光合成と呼吸量をCH20単位で表わしたとき水稲

の（5・9）式のa・bの値が，すべての測定ケースについて，5．1表に示されている。

　定数α，∂の値とも，飾温15°Cのときの方が25°Cの場合より明らかに小さくなることが

みられた。一方，気温25°Cのときのαの値は，最高分げつ期（Case　1，2）と穂ばらみ期

（Case　3）とで大きな差異はみられないが，∂の値は穂ばらみ期の方が幾分小さくなること
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Table　5．L　Values　of　paτametersαandわof　Eq．（5，9），　and　estimated　transformation

　　　　factor（K），　growth　respjration　factor（Gア）and皿aintenance　respiration　rate

　　　　（M）of　rice　plants，　at　differellt　growth　stages　and　at　25°C　and　15°C　in　air

　　　　temperature．

105

　　　　ゐ　　　　　　　1【　　　　　　　θ7　　　　　　　M
gcH20／g　d・w・／day　gd・w・／g　cH20　gcH20／g　d・w・gcH20／g　d．w．／day

Case　1　（250C）　　　0．13

case　2（25°C）　　0．11

case　3（250C）　　　0．14

case　4（15°C＞　　0．068

0．029

0．019

0．014

0．082

ilii｝3隔

0，87

ilii｝3漏欄施

0．15　　　　　　　　0．0042

Case　l　and　2　correspond　t・maximum　tille瓢umber　s亡age，　and　case　3　aDd　4亡・b・・t

stage，　respectively．

がみられた。

5．1表に示されているα，ゐの値と（55）および（5・9）式によって，同化産物から作物体組

織を構成する物質への転換効率Kと維持呼吸率1匠がつぎのようにしても求められた。す

なわち，（5．5）式の4≠に明暗1サイクルの長さ1日をとり，夜間の暗呼吸は日中でも同様

に行なわれているものとすると，日長は12時間であることから，（5．5）式の41～と∠Cは，

　　　　　　　　　　　　　∠1～＝2R吻泡ε，4C＝1）吻十R吻為ε

と表わすことができる。上に示した関係を（5．9）式とともに（5．5）式に代入すると，っぎ

の関係が得られる。

　　　　　　　　　　　　　　　K：＝（1－o）／（1十6の　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5．10）

　　　　　　　　　　　　　　　ノ匠＝＝2う／（1－6z）　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5．11）

　5．1表に示されているa，bの値と，（5．10）および（5．11）を用いて推定した水稲の光合

成産物から作物体組織を構成する物質への変換効率Kと維持呼吸1匠の値は5．1表に示す

ようであった。また同表には（5．7）式のκとG，の関係を用いて求められた生長呼吸率

G．の値も示されている。

　光合成産物の転換効率Kは気温25°Cの場合0．75から0．80の範囲に分布し，その平均値

から0・77と推定された。このことは19のCH20から0．779の水稲組織が形成され，その

とき0・239のCH20が組織合成のエネルギーとして消費されることを意味している。こ

のK＝0．77は生長呼吸率0。に換算して0・30に相当する。一方，維持呼吸率Mの値は気

温25°Cの条件下で0。0082から0．016（gCH20／g　dry　weight／day）と，測定ケースによっ

てかなり大きな変動がみられたが，それらを平均して，最高分げつ期から穂ぼらみ期にか

けてのMの値は0．012（99－1day－1）と推定された。気温25°Cのときに較べて，15°Cの

場合には1ζの値が大きくなりそしてル∫は小さくなることがみられたが，これについては

後で考察する。

　以上に示されたKあるいは0．そしてMの値は，地下部も含むポット植の水稲個体に

ついての光合成と呼吸の測定データより推定されたものである。そのために，光合成，呼

吸の測定データには，作物体のみならず土壌微生物の呼吸の影響も含まれていることが考

えられる。そこで種々の温度条件下で水稲の個体全体の呼吸を測定した後，地上部を刈

取って地下部のみについて同様な呼吸の測定を行なって，地下部のみの呼吸の大きさを測
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定した。その結果が5．4図に示されている。

　作物体全体の呼吸量に占める地下部の呼吸量の割合は，すべての温度条件下とも11～14

％程度であって，これは水稲の全乾物重に占める地下部の乾物重の比率の約20％より小さ

かった。このことから地下部の呼吸はすべて根によるものと考えても，そのことによって

KやMの推定値にもたらされる誤差は無視できる程度に小さいと考えられる。

　また，5．4図に示されている結果から，水稲個体の呼吸速度と気温の関係は，

　　　　　　　　　　　　　　1～＝＝1～25Q20（τα一‘25）！10　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（5．12）

で表わせることがわかった。このときの温度係数Qloは気温（7▽。）が10～35℃の範囲にお

いて1．78であった。

　4．2　ヒマワリ

　ヒマワリ個体群の単位土地面積あたりの全乾物重と各器官の乾物重の生長の測定結果が

5．5図に示されている。この生長の測定データについて生長解析を行なって求めた各器官

の相対生長率（RGR）の播種後日数にともなう変化は5．6図に示すようであった。

　生育初期のRGRは各器官とも0．299－1day｝1前後の高い値を示すが，それは生育とと

もに急激に低下した（5．6図）。

　ヒマワリ個体群の生育初期（播種後36日目）開花始期（同60日目）および結実中期（同

82日目）に測定された各器官の単位乾物重あたりの呼吸速度R’と播種後日数との関係は

5．7図に示すようであった。

　5．7図の結果からいずれの器官とも・R’は生育とともに低下するが，これは5．6図に示さ

れた各器官のRGRの減少傾向とよく対応していることがわかった。また呼吸速度を器官

別に比較した場合，生育初期の葉が最も高く，生殖器官（花器や種子）がこれにつぎ，根

あるいは茎および葉柄の呼吸は非常に低いことがわかった。

　ヒマワリの各器官の単位乾物重あたりの呼吸速度R’の気温による変化を，気温25℃の

ときにおける各器官の1～’を1．0にとって無次元化すると，5．8図に示すようなる。図より

明らかなように，呼吸速度の温度依存性には器官間で明瞭な差異は認められず，各器官と
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　　　　　　　　of　sul1且ower　stand　of　Fig．5．5（Hori677））．
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f
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Fig．5。8．　Relation　betwee且the　respiration　rate　and

　　　　air　tempeτature　for　each　sunflower　organ

　　　　（Horie77））．　The　respiration　rates　are　given

　　　　as　relative　values　to　those　at　30°C．

も温度に対して同様な呼吸反応を示すことがわかったみまた気温と呼吸速度の対数値との

関係は，10℃前後の極端な低温域あるいは35°C以上の高温域で直線関係から外れる傾向

がみられるが，これら両極の温度域を除く広い温度範囲において，（5．12）式が成立ことが

わかった。5．8図の関係から，ヒマワリの各器官の呼吸速度の温度係数は15～30°Cの範囲

において1．82と推定された。

　上に示したヒマワリの器官別のRGRと呼吸速度1～’の測定値を用いて，生長呼吸率0．



堀江　武：気象と作物の光合成，蒸散そして生長に関するシステム生態学的研究 109

と維持呼吸率Mが（5．8）式によってつぎのようにして推定された。すなわち，（5．8）式に

R’とRGRの測定値を代入すると，未知数としてθ．とハ4が残る。したがって二つの異

なった生育時期におけるR’とRGRの測定値を対にして（5．8）式に代入して得られる二

つの式を連立させて解けばG．とMが求められる。5．8図に示された呼吸速度はヒマワリ

の生育期間中の，栄養生長初期，開花始期および結実中期に3回測定されている。このう

ちの栄養生長初期と開花始期の各器官のR’を対にした連立方程式を解いて，栄養生長期

の平均的なG．とMを器官別に求め，また開花始期と結実中期のR’を対にして生殖生長

期のG．とMを求めた。この場合，呼吸速度の測定が行なわれた日を含む週について測定

されたRGRの値が1～’とともに，　G．とMの推定に使用された。また1～’はすべてCH20

に換算して計算に使用した。さらに（5．8）式に代入される1～’は圃場におけるRGR測定

期間中の平均気温に対応するものである必要がある。このため5．7図に示された，基準温

度における各器官の1～’の測定データとRGR測定期間中の圃場の平均気温を用いて・

（5．12）式によって圃場条件下でのR’の値を推定して，計算に使用した。

　以上のことから明らかなように，RGRと呼吸の測定値からG．とMを推定するHesketh

ら（1971）65）の方法は，水稲に用いられたCO2収支から推定する方法よりもかなり粗い方

法であることは否定できない。

　5．2表に，以上の方法によって推定したヒマワリの各器官および個体全体についての生

長呼吸率G．と維持呼吸率ハ4の値が，栄養生長期と生殖生長期について示されている。ま

た同表には（5．7）式によって0．から換算した，光合成産物の転換効率Kの値も各器官別

に示されている。

　5．2表の結果より，各器官ともMと0．あるいはκの値は生育時期によって大きく異

ならないことがわかる。葉についてのKは0．6前後の値であって，これは葉を除く他の器

官が0．72前後の値であることと比較すると，明らかにそれより小さいことがわかった。葉

のMは他の器官より数倍大きく，一方茎および葉柄の・Mは非常に小さいことが認めら

れた。以上のように葉は，それが作られるのに最も多くのエネルギー（CH20）を必要と

するのみならず，形成された葉を維持するためにも最も多量のエネルギーを必要とする器

官であることがわかった。

Table　5．2．　Estimated　values　of　maintenance　respiratioll　rate（M），　growth　respiration　factor

　　　　（Gγ）and　transfor皿ation　factor（、κ）of　each　sun且ower　organ（Horie77））．

　　ti皿e
（days　from　sowing）

0「gan 　　　M　　　　　　　　　　G7　　　　　　　　K
（gcH20／gd．w．／day）　（gcH20／gd．w・）　（gd・w・／gcH20）

　　36－66　　　　　　　1eaves

（vegetatiVe　Stage）　S毛emS

　　　　　　　　　roots

　　　　　　　　　whole　plan寸

0．048

0．0077

0．010

0．014

0．67

0．36

0．39

0．60

0，60

0．74

0．72

0．63

　　66－90　　　　　　　1eaves

（reproductive　stage）stems

　　　　　　　　　roO七S

　　　　　　　　　reproductives

　　　　　　　　　whole　plant

0．051

0．0074

0．011

0．023

0．017

0。75

0．39

0．44

0．41

0．53

0．57

0．72

0．69

0．71

0．65
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　つぎにヒマワリの個体全体について5．2表の結果をみると，Kは0．62そしてMは0．015

（gCH20／g　dry　weight／day）程度の値となることがわかった。生殖生長期のKの値は栄

養生長期のそれより若干大きいが，これは前者の方が後者よりも全個体重に占める葉の割

合が高いことを反映しているものである。

　5．1表と5．2表の比較から，ヒマワリのKの値は水稲より約20％小さく，一方Mは約20

％大きいことがわかった。

　5．考察

　本実験で得られた水稲とヒマワリの生長呼吸と維持呼吸の推定値を，これまでに他の作

物について実験的あるいは理論的にもとめられているそれらの値との比較検討を以下に行

なうことにする。　生長に関係した呼吸は　（5．9）　式の比例係数αでとらえられたり

（McCree141）・143）），光合成産物から作物体を構成する物質への転換効率Kで表わされたり

（Mons圭153），　Midorikawa149），　Penning　de　Vries175））あるいは生長呼吸率G，でとらえられ

たり（Thornley227），　Heskethら65））していた。このうちのKと0．は（5．7）式によって

相互に変換することが可能であるが，αと0．あるいはKとは測定時の条件が与えられな

いと相互変換はできない。ここでは生長呼吸に密接に関係しているKに統一して以下の

論議を進めることにする。

　転換効率Kは光合成産物であるグルコースから作物体を構成する炭水化物（デンプン

やセルロース），アミノ酸やタソ白質そして脂質や有機酸等の合成に必要なエネルギーに

加えて，ショ糖やアミノ酸の転流，無機塩類の吸収そして硝酸の還元等に必要なエネルギ

ーの量によって決まるものである（Penning　de　Vries176））。したがって作物の組織や器官

を構成する物質の構成比が与えられると，Kは生化学的知見に基づいて理論的に見積るこ

とが可能であるσPennin圭ng　de　Vries（1972）175）はトウモロコシとヒマワリについて以上

のようなKの理論的な見積りを行なって，トウモ目コシのKは約0．75になり，ヒマワリは

これより若干高いことを示した。

　Heskethら（1971）65）は本実験のヒマワリと同様な方法によって，ワタの生殖器官と葉

のκはそれぞれ0・73と0・65であることを示した。また，McCree　and　Silsbury（1978）145）は

本実験の水稲と同様な方法によって，サブタレニアンクローバーのκの値は10～35°Cの

温度範囲において，温度にかかわらず0．72～0．78になることを示した。　さらにMcCree

and　Kresovich（1978）146）はシロツメクサのKが日長条件にかかわらず約0．75になること

を示した。一方，広田・武田（1978）67）はHeskethらの方法によって，水稲と大豆のK

の値を推定し，それらは生育初期には0．8前後であるが，生育後期には0．45前後の低い値

になったと報告している。

　以上のようにこれまでに多くの作物について種々の方法によって求められたκの値は，

広田・武田（1978）67）の水稲と大豆の生育後期の値を除いて，0．75の値を示すものが多　．

い。本実験で得られた水稲の気温25°Cのκの推定値は0．77であって，これまでの結果と

ほぼ一致している。一方，ヒマワリについての本実験の結果では，生殖器官のκの値が

Heskethらのワタの生殖器官のそれにきわめて近いこと，および葉のKは他の器官より著

るしく大きいという点でHeskethらの結果と一致している。しかしヒマワリの個体全体

についてのκの推定値は0．63～0．65であって，これまでに知られている他の作物のKよ
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り15％程度小さい。これはすでに述べられたように，ヒマワリのκの推定に用いられた

Heskethら（1971）65）の方法は，水稲に用いられたCO2の収支による方法よりも精度的に

劣っており，特にRGRの測定値に問題があったのではないかと考えられる。ここで求め

たヒマワリのKの推定値がその生長に照らして妥当なものであるか否かについては第VI

章の生長のシミュレーションで調べられる。

　水稲において15°Cの気温条件下では25°Cの場合よりもKの値が著るしく大きくなる

ことがみられた。Kの値は理論的にも　（Penning　de　Vriesl76））あるいは実験的にも

（McCree　and　Silsbury145））温度に影響されないことが明らかにされている。水稲におい

て低温下でKが大きくなった理由としてつぎのようなことが考えられる。すなわち水稲個

体群の光合成は気温15°Cの方が25°Cよりも若干高く，一方暗呼吸は15°Cの方が25°Cよ

りも著るしく低い（5．2図）。このため日中に蓄積された光合成産物がその日のうちに生体

を構成する物質に全部変換されずに，一部は糖ないしはデソプンとして稲体に蓄積されて

翌日に持越されたために，みかけ上Kが大きく出たものと推察される。

　維持呼吸率Mはタン白質の崩壊と再生にともなうエネルギー消費と密接に関係してお

り，作物組織のタン白含量に強く依存することが知られている（Penning　de　Vries176））。

またMは温度に大きく影響され，その温度係数（（210）は1．85になることがサブタレニアン

クロー・ミについて報告されている（McCree　and　Silsbury145））。本実験のヒマワリの場合

でも，タン白含量が高いと考えられる葉や生殖器官のMは，茎や根のそれよりも大であっ

た。

　Penning　de　Vries（1973）176）はその時点までに発表された多くの植物についてのMの値

を整理して，数1ngから数100　mg（CH20／g　dry　weight／day）の範囲に含まれることを示

した。その他にこれまでに発表されている多くの作物について25℃前後で測定されたMの

値（mg　g，1　day－1）を示すとつぎのようである。シロツメクサ，15（McCree141））；サブタ

レニアンクローバ，35～40（McCree　and　Silsbuτy145））；ワタの生殖器官および葉，3．2

と26・4（Heskethら65））；インゲンマメの幼植物，20（Moldau　and　Karolin152））；大豆，8．8

－11．3（広田・武田67））；水稲，7．5－13．2（広田・武田67））。

　本実験で推定された気温25℃におけるMの値は，水稲で約12，ヒマワリで約15mgg’1

day－1であって，これらの値は上に示されたこれまでの測定データと比較してほぼ妥当な

ものであると考えられる。

　6．要約

　気象と作物の生長との関係のシミュレーションモデルを開発するための基礎データを得

る目的で，作物の生長と密接に関係している生長呼吸率0．あるいは同化産物の作物体を

構成する物質への転換効率Kそして維持呼吸率・Mを水稲とヒマワリについて実験的に求

めた。得られた結果はつぎのように要約される。

　（1）水稲においてPAR強度が高く日中の光合成が高いほど夜間の呼吸も高くなる。こ

の日中の光合成量と夜間の呼吸量との関係から，McCree　and　Silsbury145）の方法によっ

て，最高分げつ期と穂ぼらみ期の水稲個体についてのKとMを推定した。Kの値は気温

25°Cで約0。77（gdry　weight／g　CH20）であり，　Mは約0．012（g　CH20／g　dry　weight／

day）であった。
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　（2）ヒマワリ個体群についての器官別の相対生長率と呼吸の測定値とから，Heskethら

の方法によって各器官と個体全体のKとMを推定した。ヒマワリの葉，茎および葉柄，

根，生殖器官そして個体全体の25°Cにおけるκはそれぞれ約0．6，0．73，0．71および0．64

（gdry　weight／g　CH20）であった。一方これらの器官と個体全体についてのMの値はそれ

ぞれ約0・05・0・0075・0・010，0・023そして0．015（gCH20／g　dry　weight／day）であった。

　（3）水稲についてのκとMの値はこれまでに発表されている多くの作物についてのそ

れらの値とよく一致した。一方ヒマワリのMの値は他の作物について得られている値とほ

ぼ等しかったが，κの値は他の研究者によって得られている値よりも約15％小さかった。

これはヒマワリのKの推定方法に問題があったものと考えられる。

VI気象とヒマワリ個体群の生長との関係のモデル化とシミュレーション

　1．はじめに

　作物生産と環境条件に関するこれまでの研究の主要な流れは，それに関与する過程につ

いて生理・生態学的，生化学的あるいは物理学的レベルにまで還元して解析していくとい

うものであった。このような還元的，解析的研究の進展とともに，作物生産にかかわる生

理・生態的，生化学的あるいは物理学的諸過程がかなり解明されてきた反面，研究の細分

化が進んで，このような個別的な研究結果と作物生産とのつながりが不鮮明になってきて

いるように思われる。このような状況に対応して1970年代初頭より，作物生産にかかわる

生理・生態的，生化学的あるいは物理学的な諸過程をモデル的に体系化・総合化して有機

的に積上げて，それらと作物生産とのかかわりを明らかにすると同時に，作物の生長や生

産過程をそれらに基づいて説明，予測するようないわゆる作物の生長のシミュレーショソ

モデルがde　W量tら　（1970）266）を始めとして盛んに研究されるようになってきた（Fick

ら39）・Horie76）・Baker　ら8），　Van　Keulen249），　Iwakilo5），　Holt　ら71），　Hodges　and

Kanemasu68），　de　Witら268））。

　本研究は以上のような生長のシミュレーションモデルの考え方と手法を，作物生長と気

象との関係を解明する作物気象学に導入しようとするものである。このことによって，緒

論において述べたような従来の統計的な作物気象の解析方法では取扱いが困難であった気

象一作物生長関係における気象以外の要因の影響を除去して一般化すること，および気象

の経過から作物の生長の動態を説明あるいは予測することが可能になってくるものと考え

られる。本章ではこのような考え方の基に，前章までにおいて明らかにされてきた，気象

要素と作物葉の光合成・蒸散との関係，群落の微気象と物質生産および生長呼吸と維持呼

吸等の物質生産に関する諸過程に加えて，さらにヒマワリの生長に関与する同化産物の分

配や葉面積生長の過程などをモデル化して，気象の経過からヒマワリ個体群の生長を説

明，予測するようなモデルが導かれる。このモデルではヒマワリが直接的な対象作物に用

いられているが，生長に関与する作物の生理・生態学的なパラメータの値を変更するだけ

で，ほとんどすべての作物に適用できるように一般化して作られている。

　本章ではこのモデルを用いて，気象の経過からヒマワリ個体群の生長動態のシミュレー

ションを行なって，つぎのような点を明確にするための論議が行なわれる。

　（1）ヒマワリの物質生産と気象環境について，前節までに実験的・理論的に明らかにさ
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れてきたことをモデル化して，気象の経過からヒマワリ個体群の生長動態の予測を行なっ

た場合，実際のヒマワリの生長がどの程度説明できるかを明らかにする。すなわち前章ま

でに展開された気象とヒマワリを含む作物の物質生産との関係のモデルが，ヒマワリの実

際の生長に照らして妥当なものであるか否かの検証を行なう。

　（2）気象と作物の生長との関係において，支配的に大きな影響を及ぼす生理・生態的あ

るいは物理学的な要因とそうでない要因を明らかにする。

　（3）以上に基づいて，ここに提出されたモデルをさらに改善して，実用上満足できる精

度で気象から作物り生長や収量の予測ができるようにするために，今後なされなけれぽな

らない研究上の問題点を明確にする。

　2．生長に関与するパラメータの実験による推定

　気象の経過から作物の生長動態のシミュレーションを行なうには，前章までにおいて調

べられた物質生産の他に，同化産物の各器官への分配や葉面積の生長過程をモデル化しな

ければならない。しかし本シミュレーションの主たる目的は前章までに示された気象と作

物の物質生産に関するモデルが実際の作物の生長に照らして妥当なものであるか否かの検

証にある。このため本シミュレーショソでは物質生産以外の生長に関与する諸過程につい

ては，ヒマワリについての実測データをパラメータ化してモデルに組み込むことにした。

　ヒマワリの生長に関与する同化産物の分配と葉面積の生長のパターンのパラメータ化を

行なう目的と，シミュレーション結果の比較に必要な生長のデータを得る目的で，種々に

異なる条件下で栽培したヒマワリ個体群について，乾物重の生長の測定と生長解析を行

なった。

　2．1　材料と方法

　ヒマワリ個体群の生長の測定は1971年と’72年の両年に西ケ原圃場に栽培したロシア種

のヒマワリについて行なった。1971年のヒマワリは6月5日に1m2あたり6．25本（粗植区

一S区）とその2倍の12．57本（密植区一D区）の密度で正方形状に播種した。施肥量は両

試験区とも同一で，元肥としてN，P205およびK20が各9。35　kg／10　aと堆肥約500　kg／

10aを施した。1972年のヒマワリは第V章において説明されたものと同一であるが，1971

年のヒマワリの75％に施肥量が抑えられている。

　1971年の粗植区（S区）の一部では，光透過率29．6％のカンレイシャで一週間間隔の間

断遮光が3回繰り返された。この試験区は遮光粗植区と呼ぶことにする。以上のように栽

培年度，栽植密度，日射条件そして施肥量を異にする4つの試験区が設定された。各試験

区とも灌水は適宜行なって，土壌水分を好適に維持した。ヒマワリ圃場の温・湿度および

全短波放射強度が，ヒマワリの全生育期間に渡って連続測定，記録された。

　ヒマワリの生長の測定は発芽後約2週間目から1週間間隔で結実中期まで行なった。各

試験区とも1回の抜取り調査個体数は10個体であったが，その抽出方法は第皿章で説明し

た層化抽出法によった。抜きとったヒマワリの調査個体は葉，茎および葉柄，根そして生

殖器官（花器や種子）に分解され，葉面積の測定後乾燥してそれらの重量が測定された。

枯死した葉や葉柄についても，注意深く回収し，それらの重量を同様に測定した。

　2．2　測定結果および考察

　a．　同化産物の分配パターン



114

⑨
ξ

2

L5

1

言

歪

言・・5

豆

β

0020

5

4

ξ3
三

璽2
く

蒼

」　1

Oo

A

至10wering
in1971

　　　　60
Dαys　寸rom　Sowlng

1971－D

l971－S

　　，♂　ノ／
，，げ

ρ㍉．

／，玩1・h・di・g

　　　　60
Dqys　from　sowing

1971－D

P1971－S

＼・

_39フ2

100

Fig．6．1．　Growth　cu汀es　in　total　crop　dry　weight（A）

　　　　aロdleaf　area　index（B）of　respective　su且flower

　　　　stands（Horie77））．　1971－D　is　the　dense　stalld

　　　　in　1971；1971－S，　the　sparse　stand；1971－SS，

　　　　the　shaded　sparse　in　1971；1972，　the　stand

　　　　in　1972．

　1971年と’72年のすべての試験区についてのヒマワリ個体群の乾物重と葉面積指数の生

長の測定結果は6．1図に示すようであった。1971年の粗植区（S区）と密植区（D区）のヒ

マワリは播種後80日目に全乾物重で1．5kgm，2のレベル近くまで達したが，1972年のヒマ

ワリの生長はこれよりも明らかに劣った。両年のヒマワリに見られたこの生長量の差異が

施肥量の違いによるものか，それとも気象条件の違いによるものかについては後でシミュ

レーションによって検討される。一方，一週間間隔で間断遮光された遮光粗植区（SS区）

のヒマワリの生長曲線は，遮光時に生長が抑制され無遮光時にそれが回復して，全体とし

て階段状になった。またSS区の最終乾物重は無遮光区のそれの約半分であった。
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6.1図に示されている各ヒマワリ個体群について,5.5図に示されたような器官別 の生

長曲線から,個体群の粗 (gross)同化産物の各器官-の分配率 βが つぎの式 によっても

とめられた｡

-(-)i-AWL+ADZ+ARgも+ARmi (6.1)
∑ (AWL+ADi+ARgi+R,ni)も-I

ここで,Biは期間At(約1週間)の問の粗光合成産物の器官iへの平均的な分配率(gg-1),

そしてAWi,ADZ,ARgiおよびAR,n£はそれぞれAt期間中の現存乾物増加量,枯 死脱 落

量,生長呼吸量および維持呼吸量 (gm~2)である｡ またnは器官の総数である｡AWiと

ADiは乾物重の定期的な抜取 り調査から直接得られるが,ARgiとARnliは5.2表 に示さ

れているヒマワリの各器官の生長呼吸率と維持呼吸率の値を用いて,(5.6)式 によって計

算により求めた｡ なおARmi は温度の関数であるので, Ai期間中の平均気温を用いて

(5.12)式からAW の測定時の気温に対応したARmiを推定した｡

さらにヒマワリの発育ステージを表わす指標について,すでに示された1967,'68,'71

および '72年に栽培されたヒマワリについて検討したところ,平均気温から5oC差引いた

有効積算気温が播種後約1300oC日に達すると開花期に達することがわかった｡このことか

らヒマワリの発育ステージ,developmentalstage(deWitら266)) がつぎのように決めら

れた｡
£

DVS(i)-∑(Ta,-5)/1300 (6･2)J=0

ここで DVS(i)は播種後 t日日のヒマワリの発育ステージ,Ta再ま播種後 j日日の平均

気温である｡(6,2)式から明らかなように,DVSは播種時にゼロであり,開花時に1.0と

なる｡

生育時の環境条件の異なるヒマワリ個体群について,以上のようにして推定された粗光

合成産物の各器官-の分配率の経時変化を発育ステージを横軸にとって示すと6.2図のよ

うであった｡粗光合成産物の分配率にはかなり大きなばらつきが見られるが,これは分配

率の推定が乾物の抜きとり調査と呼吸の見積 りという,かなり大きな誤差をともなうデー

タに基づいているところからきていると考えられる｡このように推定値の大きなばらつき

がみられるもめの,粗同化産物の各器官への分配率は,環量条件の違いにかかわらず,ヒ

マワリの発育ステージによって図中の実線で示すような変化パターンをしているものと判

断された｡

6.2図に見られるように,生育初期には粗同化産物の約60%が葉に分配されるが,生育

とともにそれは次第に減少して,結実後期にあたる DVSが 1.4のときには約20%になっ

た｡生育後期においても菓-の分配率が高いのは,5.2表に示された ように,葉の維持呼

吸率が高いことを反映している｡茎への分配率は生育初期には約25%であるが,それは生

育とともに次第に増加して開花期直前に約50%に達した後に急激に減少して,生育末期に

はほとんどゼロに近 くなる｡一方根への分配率は開花期ごろまではほぼ一定の約10%であ

るが,開花後は着るしく減少することがわかった.一方生殖器官-の同化産物 の分 配 は

DVSが0.8に達したころより始まり,その後ロディスティック曲線状に増加して,結実中

期には約60%に達した｡

b. 比葉面積の変化パターン
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6･1図において,遮光処理を行なったヒマワリ個体群では乾物重の生長は大きく抑制さ

れるのに対し,裏面環の生長は乾物重ほど大きくほ影響されないことがみられる｡すなわ

ち日射の低下に対して葉面積は乾物重の生長に補償的に反応していることがみられた｡こ

のことを一層明確にする目的で,全乾物重に対する菓重の割合である菓重比 (LWR,leaf

weigh tratio) と,単位菓重あた りの葉面債として表わされる比菓面積 (SPLA,specific

leafarea) を異なった環境条件下で栽培されたヒマワリ個体群について求めたところ,

6･3図に示すようであった｡

LWRとSPLAの両者とも生長とともに減少することがわかった｡LWRは環環条件に

ほとんど影響されないことがみられるが,これはすでに述べられた,同化産物の分配率が

環境条件にほとんど影響されないことと一致している｡一方,比葉面積 (SPLA)は環境条

件に大きく影響され,遮光した り密植した りして日射条件を悪くすると,それが大きくな

ることわかった｡

これまでに発表されている作物の生長のシミュレ-ショソモデルのほとんどすべてにお

いて39)･105),249),266),菓面積の生長はシミュレ-ショソによって求められた菓重にSPLAを

乗じて求められている｡しかし6.3図にみられるようにSPLAは生育時期や環境条件によ
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って大きく異なることから,そのことを考慮 しないと誤ったシミュレーション結果が導か

れることになる｡後で考察されるように,環境条件との関連において菓面積の生長をどの

ように一般化してモデル化するかということが,作物生長のシミュレ-ショソモデルにお

ける最も困難な課題の一つとなっているo

すでに述べられたように本シミュレーションの主要な目的は,前章までに展開された作

物個体群の物質生産のモデルによって予測される結果が,実際のヒマワリの生長に照らし

て妥当なものであるか否かの検証にある｡このため次節に示される気象とヒマワリ個体群

の生長との関係のシミュレーションモデルでは,モデル化の最も困難な菓面積生長の問題

を避けて,6.3図に示された各ヒマワリ個体群の比菓面積の測定データがそのまま用いら

れる｡

3. ヒマワリ個体群の生長過程のモデル化

第 Ⅰ章から本章の前節までにわたって示されたことがらに基づいて,気象の経過からヒ

マワリ個体群の乾物重の生長動態 を求 め る シ ミュレー ションモ デ ルが 作 成 され,

･sUNGRS'(SUNflowercropGRowthSimulater)と名づけられた｡SUNGRSは,ヒマワ

リの比菓面積 (SPLA)のみを気象以外の外部データとして必要とし,あとは生長の初期値

と気象データのみに基づいて,発芽直後から結実中期ごろまでのヒマワリ個体群の生長が

予測できるように作られている｡この SUNGRS は作物の生理 ･生態的諸特性に関するパ
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ラメータの値を変更することによって，ヒマワリ以外の作物個体群にも適用できるように

一般化されて作られている。SUNGRSは連続系のシミュレーション言語であるContin－

uous　Sytem　Modeling　Program　III（CSMP　III，　IBM85））によってプログラミングされて

いる。SUNGRSのプログラム全体は，シミュレーションの実行に必要な種々のパラメー

タ，テーブル関数そして気象データを含む形で，本論文の末尾に付加されている。

　この種のシミュレーションモデルは数式で説明するよりも，プログラム言語で直接示し

た方が内容が正確に表わされ，かつCSMP　IIIはFORTRAN等よりも情報伝達能力が数

段と優れていることから，以下のモデルの説明はForrester（1961）40）およびde　Wit　and

Goudriaan（1974）267）セこしたがって，巻末のプログラムの構成にそって，シミュレーショ

ン言語によって直接行なうことにする。

　3．1　モデルの概要

　気象の経過からヒマワリ個体群の生長動態を説明・予測するモデルSUNGRSの概要を

Forrester（1961）40）に準じた連続系システムのフローダイヤグラム表示法で示すと，6．4

図のようになる。図においてバルブ印は速度変数（rate　variable）を表わし，長方形は速

度変数を積分して与えられる状態変数（state　variable）を意味する。また丸印は環境変数

や補助変数あるいはパラメータを表わし，雲形印はシステムには影響を及ぼさない物質の

供給源（source）あるいは吸収源（sink）を示す。さらに実線は物質やエネルギーの流れを

　　　◎㊥

㊥　　　一一愈

㌧・…・［⊆亙コ藍ニニ：ニム

　　　↑

　　㊥

Fig．6．4。　Flow　diagram　of　SUNGRS，　a　model　for

　　　　simula亡ing　sun且ower　croP　growth　in　relatioll

　　　　to　Weather　conditio且s．
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表わし，点線は情報の流れを意味する。

　生長の基礎となる物質は群落光合成によって作物体にとり込まれるが，その速度

CPHOTRは群落の幾何学的構i造PROB1），葉面積指数五AI，全短波放射強度丁OS1～10お

よび群落の平均葉温Ay7Zの関数として与えられる。群落の平均葉温・4yT五は群落上

の気温丁・40，風速σ0，飽差yア0そしてTOS1～∫0の関数となっている。

　作物体内にとりこまれた光合成産物は分配率P・47’1～にしたがって，茎および葉柄，葉，

根そして生殖器官へ配分される。分配率P・4TRはすでに示されたように，作物の発育ス

テージDy【SPLの関数であるが，　DySPL自体は気温によって決まる発育速度Dγ1～を

時間について積分して与えられる。

　以上のようにして各器官へ配分された粗光合成産物は各器官の生長の基質として貯留さ

れる。茎，葉，根および生殖器官のこの貯留同化産物のレベルがそれぞれ　　2～Sγ乙S，

1～5兀伍L，1～sy五Rおよび1～sγLPとして表わされている。この貯留物質は各器官の生長と

維持のために消費されるが，この過程は各器官とも同様である。そこでこの過程を葉にっ

いて示すとつぎのようになる。

　葉の貯留物質の一部は新しい葉組織の形成とそれにともなうエネルギー，およびすでに

存在している葉組織の維持に使用される。新しい葉組織の形成速度GRRLは，気温にょ

って決まる潜在可能相対生長率PRGRと，貯留同化産物のレベル鯉五Lおよび現存す

る葉組織乾物重DWLの関数として与えられる。新しい葉組織の形成に必要なエネルギー

は生長呼吸によって同化産物の一部を消費して生成されるが，生長呼吸速度G1～Pノ～Lそ

れ自体は葉の生長速度に比例するようになっている。一方，葉の維持呼吸速度溜P1～五

は気温と葉の現存乾物重の関数として与えられている。呼吸と生長とは密接に関係してい

ることから，組織の潜在可能な相対生長率PRO1～と維持呼吸速度・MRPR五とは同一の

温度依存性TPEFFをもつようにモデル化された。

　現存乾物重の一部は枯死によって系より脱落するが，この速度がP亙皿π五であって，

それは五・41の関数となっている。五・41それ自体は現存葉乾物重DW五に比葉面積εP五A

を乗じて求められるo

　以上のことから明らかなように，作物のある時点での現存乾物量等の状態変数は，時々

刻々の速度変数をその時点まで積分した結果として与えられる。一方，速度変数それ自体

はそのときの状態変数と環境条件によって決まるものである。このように作物の生長速度

が時々刻々の環境条件と作物の状態に応じて自動的に決定されて，生長が進行するように

モデル化されている。

　以上に概略的に説明した気象とヒマワリ個体群の生長動態との関係のシミュレーション

モデルSUNGRSのプログラム全体は，本論文の巻末に付加されている。このプログラム

は，個体群の乾物重の生長，呼吸および貯留炭水化物のレベルを求めるchapter　I，群落

微気象との関連で群落光合成を求めるchapter　II，そしてシミュレーションに必要な気象

条件や地理・天文学的な条件を与えるchapler　IIIより成立っている。CSMP　IIIではすべ

ての式が同時平行的に処理されるので，FORTRANのように計算の順序したがって式が

書かれていない。以下のモデルの説明は巻末のプログラムの構成に則って行なうことにす

るo

　a2　各器官の生長，呼吸および貯留同化産物のレベル



120

　ヒマワリの各器官の生長，呼吸および貯留同化産物のレベルは，すべての器官とも同様

な過程を経て決まるものであるので，この過程はプログラム冒頭の‘GROWTH’という名

のMACRO関数の中で計算されるようになっている。すなわちそれらの時々刻々の値

は，積分の時間きざみの幅1）ELTごとに，主プログラムから‘GROWTH’が呼び出され

て計算される。いま葉に着目して，その生長，呼吸速度や貯留同化産物のレベルがどのよ

うにして求められるかを示すとつぎのようである。

　葉の現存組織の乾物重DWLは葉の生長速度G1～1～五から葉組織の崩壊速度C・47「BR五

と枯死速度DE死1～五を差引いたものを時間について積分して，つぎのように与えられ

る。

　D｝γ五＝㎜OR五（1）確五ろG1～RL－C・47「BRL－1）EE乙RL）

ただし㎜OR五は積分を表わす記号であり，　DW五∫はシミュレーションのスタート時の

葉重の初期値であって，

　刀VCO2V　1）V7L∫＝268　　　（g　m幽2）

で与えられる。葉組織の生長速度G1～1～Lは葉の相対生長率RGRLにそのときの葉の現存

乾物重を乗じて，つぎのように与えられる。

　GRRL＝RG1～五＊1）珂7」乙

　この1～OR五は葉に貯留されている炭水化物のレベルRSγLLと気温7！10から，つぎ

のように表わされた。

　RO1～L＝1～s冊～γL＊PRG1～L

　lD1～G1～L＝溜～01～25＊7¶」PE1四

　P／11～ノ1M　　㎜～01～25＝0．3　　　（g　g－1day一工）

すなわち葉に炭水化物が十分に貯留されていて，生長基質の供給が作物組織の生長の阻害

要因とならないような条件下において，気温が25℃のときの組織の可能最大相対生長率

ル釈G1～25の値として，0．3gg甲1　day’1がパラメータとして与えられた。実際の葉の1～σR

はこれに気温の影響を表わすTP∬IFと葉の貯留炭水化物のレベルの影響を表わす

PS研yF五を乗じて与えられる。

　RC1～に対する気温の影響を表わす変数7アEFFは，すでに示されたように作物組織の

生長と呼吸が密接に関係していることから，呼吸の温度依存性を表わす（5．12）式を用い

て，

　7、∫）E跡’＝Q101～＊＊（（コ【ノ10－25．0）／10．0）

で与えられた。ただし7「・40は気温（°C）である。呼吸の温度係数Q10　Rはパラメータと

して，

　．P／1R／1ルf　Q　10　R＝1．82

で与えられた。

　一方，葉のRGRに及ぼす貯留炭水化物のレベルの影響を表わす変数R∬Ry五は，

Moldau　and　Karolin（1977）152）の測定データをそのまま用いて，つぎのように表わされ

た。

　RSFRyL＝ノIFOEN（R習～77「B，ノ～sγ」乙L）

　即NC刀α＞1～矧～yT8＝（－10．，0．），（2．，0．），（10．，1．），（200．，1．）

すなわち・RSFRyLと葉の貯留炭水化物のレベルR∫y五五との関係は丑乃Ry7「Bというテ
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Fig．6．5．　Relation　be士ween　reserve　carbohydra土es

　　　　level　of　leaves　（R57五五）　and　丑5F」R　7五，　a

　　　　factor　giving　the　effect　of　石～517．乙五　〇n　leaf

　　　　tissue　growth　rate．　This　functional　relation．

　　　　ship　was　constructed　from　the　data　of　MQldau

　　　　and　Karolin〔1977）．152＞

一ブル関数に収められており，そのテーブル関数は即A℃刀ON文につづく式によって

数値が与えられる。R聖γTBのかっこで囲まれた二つの数値のうちの最初の数値は独立

変数である1～SγLL（％）を表わし，後の数値は従属変数であるR脚～γLの値を表わす。

このようにしてFσWC7YON文では独立変数と従属変数との関係を表わすX－Y座標上

の点が何点か与えられる。遼κENは時々刻々の葉の貯留炭水化物レベルRs7五五に応じ

た1～S列？yLの値を，　X－Y座標上の各点の間を直線補間して読みとるCSMP内蔵の関数

発生器である。Rsy五五とRS研yLとの関係を表わすテーブル関数ノ～躍～yT．8と，それ

を用いてRSFRyLを決定する過程を図示すれぽ6，5図のようである。

　本シミュレーションに使用された，Moldau　and　Karolin（1977）152）の結果に基づく

1～齪yTBはっぎのようなものである。葉の貯留炭水化物のレベル1～syll乙Lが2％以下の

ときには，生長基質の供給が制限要因となって葉組織の1～θ1～がゼロになって生長が停止

するように，1～S盟γLはゼロにセットされる。一方1～syLLが10％以上のときは，生長基

質の量は制限要因とはならずに，葉組織の1～θ1～は1～sy五Lとは無関係に温度のみによっ

て決定されるように，RS齪y五は1．0にセットされる。　RsVLLが2％と10％の問では

1～S四～yLの値は1～SγL五に比例して0から1．0の範囲の値をとるようになっている。

　つぎに各器官の貯留炭水化物のレベル1～syLが決定される過程を葉の場合を例にとっ

て示すとつぎのようである。葉の貯留炭水化物の量・41駅yLは，同化産物の供給速度

㎜Z1～と消費速度OT砿1～の差を時間について積分して，つぎのように与えられる。

　∠4ルπ～yL＝㎜01～L（∠4ル刀～γLろ刀▽FLR－OTF乙R）

ただし・4MRγ五∫はシミュレーション開始時の葉の貯留炭水化物量の初期値である。炭水

化物の葉への供給速度㎜Z1～は同化産物の供給（転流）速度7ソ～LR五と，すでに形成さ

れた葉組織の崩壊速度C・4TBRLとから成立っているものとして，つぎのように表わされ
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たo

　㎜ZR＝TRム1～L十α4TB、RL

TRLRLは転流による時間遅れを無視して，群落光合成速度C1）HO7ソ～に同化産物の葉へ

の分配率P・4TR五を乗じて，つぎのように与えられた。

　TRL1～五＝P！4T1～五＊CRθoTR

一方，葉組織の崩壊は葉の貯留炭水化物のレベル1～sy’五Lがゼロになったときに，葉の維

持呼吸によって起ると考えて，

　α4TB1～L＝刀〉騨（RSγ五L，ルθ？P1～五，0．）

で与えられた。ここでZNS障はCSMP内蔵のスイッチ関数で，1～S7LL＞0のときには

C・47’B1～L＝0，1～SγLL≦0のときにはC・4TB1～五＝ル齪P1～ムとなるように作用する。

　時々刻々の群落光合成速度CPHOT1～は，次節で説明されるように，　プログラムの

chapter　IIで求められる。一方，葉への同化産物の分配率は，6．2図に示された関係をそ

のまま用いて，ヒマワリの発育ステージ1）y’SPLの関数としてつぎのように与えられ

た。

　1）ノ1η～五＝ノ1FGEN（PT1～ムTB，1）γβP・乙）

　πノ＞C7YOIV　　P7「1～五丁β累（0．，0．6），（0．2，0．6）。・・

　　　　　　　　　（0．3，0．57），（0．4，0．53），・。・。。（2．0，0．2）

五κ盈Vはすでに述べられたように，テーブル関数PTR五TBを直線補間して，時々刻々

の1）γSP五の値に対応したP4T1私の値を読みとる関数発生器である。また連続した3

点（…）は式の次行への接続を表わす記号であるQ

　葉の貯留炭水化物の消費速度OTπRは葉組織の生長速度G1～Rん，葉の維持呼吸速度

溜P1～Lそして生長呼吸速度σRP瓢の和より成立っており，

　OTF乙1～電GRR。乙十MRPR乙牽G1～PRL

で与えられる。1膿PR五とθRPR五は，第V章で説明されたように，それぞれ現存乾物重

PW五と生長速度ORRゑに比例するとして，

　超～jP1～、乙＝SMR　25、乙＊7雪」PEI研＊1）W五

　〇1～P1～ム＝ORPF乙＊G～～RL

によって与えられた。ここでS撫25五は気温25°Cのときの，葉の単位乾物重あたりの維

持呼吸速度で，5．2表の測定データより，

　P／41～AM　SMR　25　L；α048　　（gCH20／gd．w．／day）

としてパラメータとして与えられた。TPEFFはすでに示された呼吸の温度依存性を表わ

す変数である。一方葉の生畏呼吸率θRPF乙は，同化産物の葉組織への転換効率1）yLF

からつぎのようにして求められる（5，7式）。

　θR1）F乙＝（1．0－Pγゐ1『）／pyムF

このpyLFも5．2表のデータから，

　PAR∠4M　1）γゐF＝0．60　　　（gd．w．／gCH20）

でパラメータとして与えられた。

　以上のようにして葉の組織乾物重PWゐと貯留炭水化物量・41昭～yムが決定されると，

葉の全乾物重丁1）WLは，

　T1）77L＝1）W五＋・4M1～y「ム　　（gm嘲2）
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となり，すると葉の貯留炭水化物のレベルRSγLLは，つぎのようになる。

　1～S7五L＝．4MRyL／7「PWP五＊100．0　　　（％）

　葉の正味の生長速度に関係している葉の枯死速度1）E凡1～五は個体群の齢（age）や日射

などの環境条件の関数であると考えられる。個体群の齢は葉面積指数ム41に密接に関係

しており，また葉の相互遮蔽による群落内の日射の低下もム41に関係していると考え

て，葉の桔死速度1）E死RLはム41のみの関数として，つぎのように与えられた。

　1）EF乙1～L＝1～1）FRL＊1）レ7L

　1～1）ERL＝・4即EN（1～1）研7「B，ム41）

　1むハ℃7ソ10N　　1～1）、醇～7▼B＝（0．，0。），（10，，3．6E－2）

すなわちヒマワリの生長の実測データを整理したところ，葉の相対枯死率RP釈五（99－1

day－1）は五A『にほぼ比例することから，上のようなテーブル関数で与えられた。このよ

うに葉の枯死速度を表わすのは非常に粗い方法であることは否定できないが，環境条件と

葉の枯死率との関係が生理・生態的に解明されるまでの過渡的措置として上の関係を採用

した。

　以上は主として葉について，その組織の生長，呼吸および貯留炭水化物のレベルが決定

される過程がどのようにモデル化されているかを示したものである。これらは茎および葉

柄，根あるいは生殖器官についても，全く同様な方法によって求められる。ただし生殖器

官については，生育初期にはその原基が分化していないので，その生長はつぎのように表

わされた。すなわち生殖器官の現存量は，初期値をゼロとし，しかも葉について示された

組織の生長速度に花芽原基の分化速度1兀醐～FPを加えて，

　Dワ7P＝刀＞TO1～L（0．，01～1～P一α4τB1～P－DEF乙1～P十1）IE尺1P）

で与えられた。上の式では，花芽が分化するまでは1）WPもゼロであるので，生長速度も

ゼロのままで積分される。花芽原基の分化速度P1迎～FPはつぎのように与えられた。

　1）1Fノ～FP＝1．0／1）ELT＊PσLS皿

　1）σ五Sπ＝ムハ0。尺（。OI！叙）L－0．75，　0．75－1）ySIP・乙一1）y1～＊1）ELT）

すなわちCSMPのNOR関数と積分の時間きざみの幅PEL7「とによって，ヒマワリの発

育ステージ1）γSP五が0．75に達すると，瞬間的に値が1．0のパルスが発生されて，1gm噛2

の花芽原基が分化するようにモデル化された。

　栄養生長から生殖生長への相の転換を支配し，また同化産物の各器官への分配率の経時

変化を決定しているヒマワリの発育速度DySPLは，（6．2）式を用いてつぎのように与え

られた。

　1）γSP五皿IN7「θRL（1）γs1）LろDγR）

　DγRニ・4MAX　1（0．，71！10－7∬TE1匠P）／E・醍）G1）F

　1〈κ】02＞　　1）y『ε1）五1＝事0．26

　P／11～！1ル∫　7ソ77「E2田）＝5。0　　（°C），　EFZ）GDF＝1300．　　（°C・day）

すなわち時々刻々の発育ステージは，気温の関数として与えられた発育速度を時間につい

て積分して得られる。発育速度py1～は気温から5°Cを差引いた値に対する，ヒマワリの

開花に要する有効積算気温El醐）01）Fの比として，時々刻々の気温から求められる。な

お／1M24×1はかっこで囲んだ2つの数値のうちの大きい方を選ぶCSMPの関数であり，

Dy「SPL1はシミュレーション開始時のDySP五の初期値である。
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　すでに説明したように，このモデルでは群落の葉面積指数ム41は葉重に比葉面積SPLA

を乗じて，

　LA1＝sPム4＊DWL
で与え，SPム4は播種後日数D・4y’の関数として，つぎのように表わされた。

　SPL・4＝／1R3EN（∫PLTB，　D／ly）

　∫σNC7YO2＞　SP五7「B＝（0．，0．028），（23．，0．027），………（89．，0．021），（150．，0．02）

　以上に説明した諸式は，積分の時間きざみの幅DE五丁毎に，別のセクションで計算し

た群落光合成速度CPHOTRとともに同時平行的に処理され，時々刻々のヒマワリの各器

官の生長量が求められる。

　3．3　群落の微気象と光合成

　群落上の気象条件と，前節で求められる葉面積指数との関連において，時々刻々の群落

内の微気象と光合成を計算するモデルはプログラムの　chapter　IIに組込まれている。

chapter　IIはさらに4つのセクションに区分されているので，各々のセクション毎に，そ

こで行なわれる計算内容の概要について以下に説明する。

　セクションII－1では，ヒマワリの生育時期に応じた葉群の幾何学的構造が発生され，

それに対応した散乱放射の消散係数が求められる。すなわち3。6図のヒマワリ群落の葉の

傾斜角分布の測定データから，葉群の平均傾斜角・4LF8・4Rが播種後日数の関数とし

て，つぎのように与えられた。

　、4L昭、41～＝ノ1FGE2＞（∠4」乙昭TB，　T㎜）

　即1＞iC7「∫02＞　　ノ4L昭2【B＝（0．，20．），（38．，27．8），（48．，29．5），（60．，37．4），（69．，47．6），

　　（120．，50．）　　（degree）

一方葉群の傾斜角分布の標準偏差SP・4ムFは全生育期間を通じて一定として，

　P！11～ノ1ハ4　S1）ノ1」乙F＝19．0　　　　　（degree）

とおいた。このようにして与えられる！1五昭・41～と81）！1ムFを用いて，すでに述べたベー

タ分布関数（3。10式）によって，生育時期に応じ；た葉群の傾斜角分布P1～OB1）（1）が発

生される。このPROB1）（わを用いて，散乱放射の群落内消散係数ETSRが（3．14）およ

び（3．15）式によって求められる。

　プログラムのセクションII－2では，上で与えられたP1～OB1）（Z）とETSR，および

chapter　IIIより与えられる時々刻々の全短波放射強度7「OS1～∫0，　散乱短波放射強度

1）3CSROそして太陽高度CO∫び皿4を用いて，群落内の下向き，上向きの直達・散乱

．P・41～強度分布が計算される。この計算に用いられた式とパラメータは，第III章41節に

示されているものと同一である。

　プログラムのセクションII－3では，全短波放射強度70SR∫0，大気飽差γ1）0，気温

丁・40，風速σ0および葉面積指数五・41から，群落の平均葉温孟γ71Lが求められる。す

なわち，第IV章の群落微気象予測モデルを用いて求めた群落の平均葉温と上述の気象要

素およびL！11との間の414図に示された関係が，二次元の配列をもった数組の表に読み

こまれている。CSMPの二次元関数発生器TWO防4Rによって，この二次元のデータ配

列が直線補間されて，時々刻々の気象条件と葉面積指数の値に対応した・4yTLが求めら

れるようになっている。　　　　’

　いま五・41が2と4の間のある値であるときについて，群落の平均葉温を求める操作を
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プログラムから説明すればつぎのようである。乙・41が2の群落の平均葉温と外気温の差

と，飽差（γDO）および日射（TOSRπ））との関係は丁五丁」B　1という名の二次元配列の表

に読みこまれており，L・41が4のときの同様な関係はTLTB　2という表に収められてい

る。この各々のL、41に対応する葉一気温差，1）TLX　1と1）7ZX　2，はそのときのγDO

と7’OSR∫0の値を用いて，つぎのように二次元関数発生器7WOレ’・4Rによって直線補

間されて読みとられる。

　1）丁五X1ニTWαz／1R（TLTβ1，γ1）0，　TOSR∫0）

　D7「LX　2＝Tア70γ14R（丁五7「B　2，700，　TOS1～∫0）

実際のム41は2と4の間のある値であるので，D7「五X1とD7五X2をL・41に応じて直

維補間し，そのときのL・41に対応する葉一気温差DT五Xがつぎのようにして求められ

たQ

　1）7五X＝（L・4∫－2，0）／2．0＊（1）7「LX2－PZ乙X1）十1）TLX1

実際の平均難AγTLはこれにさらに風速の効果卿㎜を瓢，
　ノ1yT」乙＝1）7「LX＊EF階ムα）÷T。40

で与えられる。E矛階M）は4．11図に示されたシミュレーション結果が風速1msec『1の

ときの値を1にとって，無次元化してつぎのように与えられた。

　EF町N7）＝、4FOEN（WTLTB，σ0）
　1む1＞CT∫02＞　ア7τ」乙2「Bニ（0．，3．0），一・（1000．，0．0）

　第IV章に説明した複雑なモデルから求まる気象条件とL・41に応じた群落の平均葉温

が，以上のように簡略化して与えられた。

　プログラムのセクションII－4では，以上のようにして求められた葉群構造，群落内の

PAR強度分布そして群落の平均葉温を用いて，時々刻々の群落光合成速度が計算される。

群落光合成速度CP∬OTRを求める式とそれに必要なパラメータの値は，第III章の4．1節

に示されたものと同一である。

　3．4　気象および地理天文学的諸条件

　このモデルでは時々刻々の気象条件が作物個体群の生長の動態をもたらす原動か

（motive　force）となっている。このためモデルに入力される気象条件は，時間平均値ない

しはそれに近いような時間間隔の気象データであることが望ましい。しかしこのような詳

細な気象データは一般には入手が困難であることから，モデルの適用範囲が著るしく制約

されることになる。このため気象庁の報告書等に公表されている。日積算全短波放射量

（1）．4｝7SRろ　cal　cm－2），日最高・最低気温（7「・4MX，　T・4MN），日平均風速（UO・cm・

sec－1）および日平均水蒸気圧力（7PO，　mb）を入力気象データとして，作物生長のシミュ

レーションが行なわれるようにモデルが作られている。これらの気象要素のうち，生長に

対して支配的に大きな影響を及ぼす気温と日射については，上に示した日データからそれ

らの日変化曲線を推定して，時々刻々の値が与えられるようになっているQこのような気

象条件およびそれを求めるのに必要な地理・天文学的諸条件はプログラムのchapter　III：

で与えられる。

　気温の日変化は，日最高，最低気温（T・4M￥と7「∠41匠1＞）を入力データに用いて，和田

（1980）251）の方法を若干修正して，求められる。すなわち日最低気温は日の出時7「S1～15

に，最高気温は太陽の南中時TNOONより2時間遅れて現われるものとして，和田の提
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案した二つの朋〉曲線を合成して気温の日変化パターンが求められた。このために必要

な各日の7¶・4MX，7¶・41職臼の出時刻TS品醸および日没時刻7’SSETは，ヒマワリの

播種後日数の関数として，テーブル関数で与えられた。

　全短波放射強度の瞬時値（7’OS1～m，　cal　c血一2sec－1）は日全短波放射量D．4｝7SR1から

つぎのようなS刀〉曲線で与えられた。

　TO皿0＝TOS1～2＞＊S刀〉（P、4∫＊T、θ（）σR／（TSSET－7’SRZS））

ここでTOS1～Nは南中時の全短波放射強度で，

　コroε∫～2＞＝1）！11＊1）凶Ly’SI～1／（2．0＊（τSSEコ「一コ「訂～1S）＊3．6E3）

である。全短波放射中に占める直達，散乱放射の割合およびその各々に占める光合成有効

放射め割合は，第III章の第2節に示された諸式と3．1表に示されている諸パラメータ値を

用いて，TOSπノ0より推定して用いられた。さらに東京の緯度および太陽の赤緯を用い

て，時々刻々の太陽高度CひSσ配4も求められた。

　実際のシミュレーションに使用された以上め気象データおよび地理・天文学的な諸デー

タの値は，すべてパラメータあるいはテーブル関数として，巻末あプログラムの中に示さ

れている。

　3．5　シミュレーション結果の出力とランコントロール

　以上にのべた気象の経過からヒマワリ個体群の生長動態をシミュレ』ションするキデル

SUNGRSのプログラムの制御とシミュレーション結果の出力は，プログラム末尾のラン

コント虞一ルセクションで行なわれる。シミュレーションはヒマワリの発育ステージ

1）ySP五が1．5に達したときに，つぎのnWZS丑文によって終了するようになっている。

㎜盟Dγ∫PL＝1．5
　シミュレーションの結果はCSMP内蔵のP㎜丁文と0σ7Pσ丁文によってつぎのよ

うに出力された。

　Pノ～刀＞T　．Z）∠4ySR乳∠4yT／10，………1）γSPL，　ETSR

　QσTP乙7　T1）WL，　Zz）P「S　T1）ワ「R，　T1）WP

　P／10E　O1～0σP

　7「Zル正E1～　　nワ＞TZルf＝81．，　P1～1）．8」L：＝2．，　0乙τ7「1）E」乙＝1，，1）E五7「＝0．05，2【」醐1「止20．0

すなわちPノ～DELで指定された時間間隔（ここでは2日）毎に日積算日射量D・4｝7SRろ

日平均気温・4γ7「・40…等が数値として出力される。さらに0σ7’DELで指定された時間

間隔（ここでは1日）毎に，0σTPひ丁文につづく葉，茎，根および生殖器官の現存乾物重

丁1）w五，7「DwεTDWRおよびTDP7P（g　m－2）の生長曲線が，作図されて出力される。

P・4GE　GROσP文は，0σTPぴ丁文で指定された複数個の変数を同一スケールで表示す

るように指定するものである。0σTPσ丁文によって出力されたヒマワリの各器官の生長

曲線の一例が巻末のプログラムとともに示されている。

　TZMERによって，結果の出力の時間間隔の他に，シミュレーションの開始時刀ME

終了時塑＞7YMおよび積分め時間きざみの幅PELTが指定される。このモデルでは

1）EL7」0，05すなわち1／20日の時間きざみで積分が行なわれた。数値積分の方法とし

て，このモデルは花芽め分化などいくつかの不連続な関係を含んでいて，可変1）ELTの

洗練された積分法（例えぽルンゲクッター・シンプソンの方法）を用いることができない

ので，最も単純なEulerの矩形積分法（Rectanguler　Integrat圭on　Method）が，



堀江　武：気象と作物の光合成，蒸散そして生長に関するシステム生態学的研究 127

　ハfET1π）D　1～ECT

によって指定された。この場合，あらかじめPELTの値を変えて数回のシミュレーショ

ンを行ない，それ以上1）E五丁を小さくしてもシミュレーショソ結果が変化しないような

1）EゐTの値として0．05が決定された。

　シミュレーショソプログラムは最終的に，

　ENZ）

　S7「OP

で終了する。盈＞D文とSTOP文の間に，新しいパラメータあるいは気象データを押入す

ると，プログラムは本文と同一であるが，押入したパラメータあるいは気象データのみを

変更した場合についてのシミュレーションが続行される。すなわち同一モデルによる種々

に異なったケースについてのシミュレーションが行なわれる。巻末に付加されているプロ

グラムでは，このようにしてE1＞D文とSTOP文の間に栽培条件の異なる場合について

のパラメータや気象データが挿入されていて，これらについてのシミュレーションが一括

して行なわれた。

　4．モデルによるシミュレーションの結果

　4．1光合成，貯留炭水化物量および生長の日変化

　時々刻々の気温，日射条件の変化に対する，ヒマワリ個体群の光合成速度CPπ07ソ～・

作物体内の貯留炭水化物のレベルRSムP五丁および乾物重の生長TDWP五7「の応答につ

いてのシミュレーション結果が6．6図に示されている。図は1971年の粗植区（S区）のヒ

マワリについての，播種後20日目から1週間のシミュレーション結果である。

　すでに説明したように，全短波放射強度7’OS脳0は日積算日射量に応じた正弦曲線

で，そして気温7’・40は日最高，最低気温の値を用いて，最高気温出現時が太陽の南中時

より2時間遅れるような合成三角関数で与えられている。　光合成速度　CP丑OTR　は

TOS1～∫0に強く依存した日変化を示すが，作物の生長とともにその日変化の振幅が次第

に大きくなっていく。一方，作物体の貯留炭水化物のレベル1～S五PLτは日の出とともに

増加し，日没時に最高値に達した後，夜間には作物体組織の生長に消費されて減少する。

この1～SLPLTのシミェレーションによる日変化の様相はChalla（1976）23）がキュウリの

作物体のデンプンおよび糖濃度の日変化を測定して得た結果とよく一致している。

　1～SLPLTは日中の日射条件と夜間の気温条件によって大きく左右されることがわかっ

た。すなわち播種後21から22日目の，日射が強いにもかかわらず気温が低目に経過したよ

うな日には，翌日の光合成開始時においても1～∫LPLTは10％以上になっており，かなり

の量の光合成産物が翌日に繰越されたことがうかがえる。一方，播種後23日から24日目に

かけての，日射が弱いのにもかかわらず気温は高めに経過したような日には，夜間に

RSLP五丁が著るしく低下することが認められる。さらに，1～SLPILTは作物が生長して現

存乾物重が増加するにつれて次第に低下していくことも明らかになった。

　ヒマワリの全乾物重は昼間の光合成によって増大し，夜間の生長，維持呼吸によって減

少して，全体としては波形状に生長していく。

　初期生育を促進するという立場からは，日中の光合成産物を夜間に完全に消費して，翌

日の拡大再生産にまわした方が望ましい。最近施設園芸では日中の日射量に応じて夜温の
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　　　　crop　dry　weigh七（丁刀〃PP五2「）for　sparse（S）sunfiower　stand　grown　ill

　　　　1971，toge七her　with　tota王　shortwave　radiation　flux　intensity
　　　　α「05」配10）and　air　temperature　（7「涌［0）co且ditions。

設定値を変える日射依存型の温度管理方法が種々試みられている（Rndd－Jonesら187），

Tokiら230），　Van　de　Voorenら248））。このような温度管理の方法は，本シミュレーショソ

の結果から判断しても有効な方法であると考えられる。

　4．2　シミュレーション結果と実測値の比較

　1971年の粗植区　（S区）のヒマワリ個体群についての単位土地面積あたりの全乾物重

TDWPLTと葉面積指数ム41の生長のシミュレーション結果と実測値の比較が6．7図に

示されている。シミュレーション結果はT1）W・P五丁とL・41の生長を2日毎にプ冒ットし

たものである。

　6．7図の曲線1は本論文の第1章から本章の第2節にわたって示された，気象とヒマワ

リの生理・生態に関する諸パラメータの値を用いてのシミュレーション結果である。この

場合には，7’DWPLTとム41はともにシミュレーション結果が実測値を明らかに下ま

わっている。この原因として光合成の過少評価あるいは呼吸の過大評価のいずれかが考え

られるQ

　そこで光合成の測定結果から推定して決められた個葉の光一光合成曲線（3．22式）の二

つのパラメータαと∂について，光合成を増加させる方向にαを10％減らし，ゐを10％高

めて乾物重の生長のシミュレーションを行なった。その結果が6．7図の曲線2として示さ

れている。つぎに，第V章において，実験的に求めたヒマワリの光合成産物から各器官を
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構成する物質への転換効率p7を，　Penning　de　Vries（1972）175）の理論的な推定値に等

しくなるように15％高めたときのシミュレーション結果が曲線3である。シミュレーショ

ン結果2と3とでは，播種後80日目ごろの乾物重はほぼ等しくなるが，生育初期から中期

にかけては光合成を高めた2の方が呼吸を低めた3よりもTDWPLT，　L・4∫ともに大き

く，かつ実測値よりも大きいことがわかった。以上のことからシミュレーション値が実測

生長量を若干下まわった原因は，主として光合成産物から作物体組織への転換効率pyが

過少評価されていたためと判断された。すなわち本実験において乾物重の生長と呼吸の測

定データより推定して得られたヒマワリの各器官のPγの値よりも，Penning　de　Vries

（1972）175）がヒマワリの作物体の化学成分をもとに理論的に推定して得たpyの値の方

が，実際のヒマワリの生長に照らしてより妥当なものであると考えられた。

　Pγの値を以上のように変更した場合，ヒマワリの開花期にあたる播種後70日目ごろま

では，生長のシミュレーション値は実測された生長曲線とほぼ一致するが，それ以降にな

るとシミュレーション値は実測値をかなり下まわることがみられた。

　P7についてはPenning　de　Vriesの値を用いて，栽培年次，気象そして栽培条件の異
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Fig．6．7．　Comparison　of　si皿ulated　and　observed　growth　curves　in　crop　dry

　　　　weighヒand正遵Ifor　sparse（S）sun旦ower　stand　in　1971．　The　curve　l

　　　　is　the　si皿ula七ion　result　with　a　set　of　s七andard　parameters　given　iロ

　　　　the　forgioiRg　sect量olls，　the　curve　2　is　the　relu玉t　with　small　modi且cation

　　　　for　Ieaf　photosynthe七ic　parameters，　and　the　curve　3　the　result　with

　　　　replacing　the　production　value（P7）of　each　organ　with　Penning　de

　　　　Vries’（1972）data。
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　　　　mean　alr　temperature・

なるヒマワリ個体群について生長のシミュレーションを行ない，実測データと比較したと

ころ6．8～6．10図に示すような結果が得られた。これ等の図はシミェレーション結果を

X－Yプロッターによって直接描かせたものである。6．10図の1972年のヒマワリについて

の生長のシミュレーション結果は，1日を5等分して表示されているために生長の波形が

現われているσ

　6．7図に示されているヒマワリ個体群よりも栽植密度が2倍高い1971年のD区（6．8図），

6．7図と同一密度であるが一週間間隔で約60％の遮光処理が間断して繰りかえされたSS

区（6．9図）および1972年に栽培されたヒマワリ個体群（6．10図）のいずれにおいても，播

種後70日目ごろの開花～結実初期ごろまでは，6．7図同様に，シミュレーション値と生長

の実測値はほぼ一致している。この時期をすぎると，遮光処理を行なった1971－SS区を

除いて，すべてのヒマワリ個体群とも生長のシミュレーション値は実測値を下まわること

がみられた。

　以上のことから個葉の光合成機能，群落の幾何学的構造と微気象，そして呼吸や同化産

物の分配パターン等の諸過程を積上げて導いた気象とヒマワリ個体群の生長との関係のシ

ミュレーショソを行なうSUNGRSは，光合成産物の転換効率pyの当初の値をPenning

de　Vries（1972）175）の値に変更することによって，気象条件や栽培条件の異なるヒマワリ

個体群の栄養生長をかなりよく再現できると考えられる。生殖生長期に入ると，遮光処理

を行なった1971年のSS区を除いて，すべての試験区とも生長のシミュレーション値は実
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測値を下まわることがわかった。この原因については後で考察する。

　遮光処理を行なったSS区（6．9図）では，遮光期間中に光合成が抑制されて生長が低下

し，無遮光期間中にそれが回復して，全体として階段状の生長経過をたどったが，SUN－

GRSによるシミュレーション結果はこの過程をかなりよく再現した。なお，この遮光区の

みにおいて，シミュレーションによる乾物重の生長が生殖生長期においても実測された生

長量をわずかに上まわっている。これはつぎのような理由によるものと考えられる。すな

わち，実際のヒマワリ群落では一週間の遮光期間中にかなり多量の葉が落葉することが見

られたが，このモデルでは落葉速度はLAIのみの関数として与えられており，日射条件

と落葉との関係は考慮されていない。このためシミュレーション結果の方が実際よりも葉

面積あるいは葉重がわずかに上回って（6，9図），群落光合成が幾分過大評価されたものと

考えられる。さらに遮光を行なうと6．3図にみられたように比葉面積（SPLA）が大きく

なって葉が薄くなることがみられた。SPLAが大きくなると一般的に作物の葉の光合成能

は低下することが知られているが（Pearceら174），　DornhofF　and　Shibles28））。このモデル

では光合成能は葉の厚さにかかわらず一定とされている。このことも遮光区の群落光合成

を幾分過大評価せしめた原因と考えられる。このようにシミュレーションでは遮光区の光

合成が若干過大評価されたために，乾物生長のシミュレーション結果が実測値をわずかに

上まわったものと考えられる。

　乾物重の生長の実測結果（6．1図）において，1972年に栽培されたヒマワリは1971年のヒ

マワリよりも生長が劣ることがみられたが，これが両年の施肥量の差異によるものかそれ
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Fig．6．10．　Same　as　Fig．6．8，　but　for　sunflower　sもand　grown　in　1972．　Outputs

　　　　were　made　with　smaller　tilne　interval　than七hose　in　Figs．6．8　a且d　6．9．

とも気象条件の違いによるものかについて若干の検討を行なってみる。

　本論文において提出された気象とヒマワリの生長との関係のシミュレーションモデル

SUNGRSでは，肥料条件が光合成や葉の生長に及ぼす影響は考慮されていず，これらは肥

料レベルにかかわらず一定とされていて，気象の影響のみを評価するように作られてい

る。このようなSUNGRSによる生長のシミェレーション結果においても，実測値と同様

に1972年のヒマワリ個体群は前年のそれ（D区とS区）よりも，生育後期の乾物重が約20

％すくない。1972年の気象条件を6．10図よりみるに，ヒマワリの生育後期に低温寡照の日

が続いたことが認められる。以上のことから1972年度のヒマワリは各肥料要素を前年の約

10kg／10　aから，その75％に減らしたためではなく，生育後期の不良気象条件が主たる原

因となって，前年度の乾物生産を下まわったものと考えられる。

　4．3　生長と乾物収支

　ヒマワリ個体群の粗光合成量　GSP・P五丁，現存乾物増加量　7マD昭P五丁，維持呼吸量

丁溜PLT生長呼吸量710RP五丁および枯死脱落量7マDEF乙の積算値が生長にともなっ

てどのように変化するかを，1972年の個体群についてのシミュレーション結果から示すと

6．11図のようになる。

　積算光合成量に占める現存乾物重の割合いは生育とともに次第に低下し，播種後90日目

ごろにはそれは約50％になることがモデルより予測された。現存乾物重として蓄積されず

に系外に失なわれる炭水化物の大半は維持呼吸によるものであり，ついで生長呼吸であ
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Fig．6．11．　Simulation　results　on　time　changes　in　the　in士egrated　values　of　gross

　　　　canopy　　photosynthesis　　（GS・PP・乙丁），　皿aintenance　　respiration

　　　　（ヱ’．MRP一乙丁），　growth　respiration（TGRP五Z「），defoliation（2「ヱ）EF五）

　　　　鼠nd　dry　weight　of　whole　crop。　for　sunflower　stand　grown　in　1972．

る。これら呼吸による乾物の消費に比較して，枯死脱落によって失なわれる乾物量ははる

かに小さいものであることがわかった。ヒマワリの各器官の維持呼吸の値は，5．2表に示

されたように乾物19あたり1日につき数10mgないしはそれ以下であるが，作物体が大

きくなりかつ長期間にわたって積算されると，それによって失なわれる炭水化物の量は非

常に大きなものになることがわかった。生育につれて維持呼吸がこのように増大すること

が生長の頭打ち現象を生み出す最大の要因となっている。

　4．4　パラメータ感度テスト

　気象の経過からヒマワリ個体群の生長動態のシミュレーションを行なうモデル

SUNGRSでは，生長に関与する諸過程が実験的に推定されたパラメータの値とともにモ

デル化して積上げられている。このパラメータあるいは気象データ群には，その大小がヒ

マワリの乾物重の生長に支配的に大きな影響を及ぼすものと，そうでないものとが混在し

ている。各パラメータあるいは気象データがヒマワリ個体群全体の乾物重の生長にどのよ

うな比重で関与しているかを明らかにすることは，つぎに述べる三つの観点において重要

である。

　（1）通常の気象条件下において，ヒマワリ個体群の生長に関与する諸過程の中で支配的

に大きく生長に影響を及ぼす要因とそうでないものとが明らかになる。

　（2）モデルをさらに改善して，気象条件から生長の動態予測が実用上満足できる精度で

行なえるようにするには，どの過程についてより詳細な実験的研究を行なって精度の高い
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Fig．6．12．　Effect　of　10％cha且ge　of　each　parameter　and　weather　data　o且the

　　　　　simulated　crop　dry　weight　at　40th，60th　and　80th　day　from　the

　　　　　sowing，　for　sparse　sunflower　stand　in　1971．　Bdenotes　the　in至tial

　　　　inclinatiQn　angle　of　rectangular　pho七〇syn七hesis－light　curve；∠1σ

　　　　　anQter　parameter　of　the　photosynthesis－light　curve；5MR25　the

　　　　　maintenance　respira七ion　rate　at　25°C；P7　the　productioll　value　of

　　　　plallt　tissue；910丑the　temperature　coe駈cient　of　respiration；

　　　　M∫～G丑25the　maximun　RG1～of　eac　h　organ　at　25°C；5P工∠4　the

　　　　　specific　leaf　area；P∠1ヱ「RL　the　partitioning　ratio　of　gross　photosyn－

　　　　th∂七e　to　leaves；．4五FB浸丑七he　meall　inclination　angle　of　Ieaves；

　　　　　T．4MX　the　daily　Inaximum　air　temperature；TL4　MN　the　daily

　　　　minimum　air　tempera七ure；P．4　ysR∫the　daily　shortwave　radiation

　　　　flux　inte旦sity，

パラメータ値を推定する必要があるかが明らかになる。

　（3）多収をめざして品種選抜や栽培方法㊧改善を行なう場合，どのような形質や過程に

着目して行なえばよいかの見通しが得られる。

　以上のことを意図として，SUNGRSに組込まれている諸パラメータあるいは気象デー

タの値を，生長を増加させると考えられる方向に，巻末のシミュレーションプログラムに

示されている基準値よりも10％増加，減少させて，それが各時期のヒマワリの乾物重の生

長にどの程度の影響を及ぼすかを調べた。この対象として1971年の粗植区のヒマワリとそ

のときの気象条件を選び，巻末のプログラムに与えられているパラメータおよび気象デー

タを用いて生長のシミュレーションを行なったときの各時期の乾物重を基準にとり，パラ

メータや気象データを以上のように変化させると生長が何％変化するかを調べた。その結

果が6．12図に示されている。

　6．12図にはパラメータおよび気象データの値の10％の変更が，ヒマワリ個体群の乾物重

の生長に及ぼす影響について，播種後40．日目（生育初期），60日月（中期）および80日目

（後期）について相対値で示されている。図に示されている結果から，パラメータや気象

データは，（1）ヒマワリの全生育期間を通じて大きな影響を及ぼすもの，（2）全生育期間を通



堀江　武：気象と作物の光合成蒸散そして生長に関するシステム生態学的研究 135

じてほとんど影響を与えないもの，③初期生育には大きな影響を及ぼすが後期生育にはほ

とんど影響しないもの，（4）初期生育にはほとんど影響を与えないが，後期生育には少なか

らぬ影響を及ぼすものの四つのタイプに分類できることがわかった。

　第1の全生育期間にわたって生長に大きな影響を及ぼす要因としては，光一光合成曲線

の立上がりの角度B・光合成の光飽和値に関係しているパラメータ・40，光合成産物の転

換効率pyそして日積算日射量D・4｝7SR∫の四つである。これらの要因は生育初期ほどそ

の影響度が高く・後期になるほどそれが小さくなるので，厳密には第3のタイプに近い

が・生育後期においてもその影響度の絶体値が大きいことから第3のタイプとは区別でき

る。この四つの要因は光合成と物質の転換効率，すなわちシステムへの入力に関係してい

るものである。このことから作物の乾物生産の大小は，温度条件や他の要因が生長を著る

しく制限しないかぎり，入力の大小によって支配されると結論できる。

．第1のタイプに属する四つの要因の中でも，光一光合成曲線の立上りの角度Bの影響が

最も大きいことがわかる。このBは（323）式で示されたように，光合成の光化学反応の

抵抗εと密接に関係しており・通常の圃場気象環境下の作物個体群の光合成および乾物生

産は主として光合成の光化学反応の速度によって大きく律速されていると考えられる。8

についで大きな影響を及ぼしている要因は光合成産物の転換効率Pγである。pγの大小

は作物体を構成する物質の種類によって決まるものである（Penning　de　Vries175）・176））。

光合成産物がデンプンやセルローズとして蓄積されるときには．P7は大きくなり，タン白

質や脂質に変換される場合にはそれは小さくなる。

　第2の生育全期間を通じて乾物生産にほとんど影響を及ぼさない要因は，呼吸の温度係

数Q10R，気温25°Cにおける組織の最大生長率溜G丑25，そして葉群の平均傾斜角

・4L朋・4Rである。　Q10Rは呼吸と生長速度の温度依存性を与えるパラメータであり，

ル1RGR　25は潜在可能生長速度の大小を表わすパラメータである。これらのパラメータは

生長が温度の影響をもろに受けるような低・高温条件下では，その大小は生長に対して少

なからぬ影響を及ぼすことが考えられる。ところが本実験のヒマワリの場合，平均気温は

生育全期間を通じて25°C前後の適温に近い条件下で経過したため0101～と1膿GR　25

の影響が小さく出たものと判断された。

　葉群の平均傾斜角・4LFB・4Rは，第皿章で示されたように，垂直葉型と水平葉型群落と

では光合成は最大25％程度異なるが，ヒマワリの葉の平均傾斜角を10％程度高めても長期

間のヒマワリの生長にはほとんど影響しないことがわかった。

　第3の初期生育には大きな影響を及ぼすが，後期生育にはほとんど影響しない要因は，

比葉面積SP五！1と同化産物の葉への分配率1）・4TRLである。これらの要因はいずれも葉

面積の生長に関係しているものである。生育初期には速かに葉を展開して太陽エネルギー

を有効に捕捉することが乾物生産の増大につながるが，ある程度以上葉面積が確保さ航る

と，これらパラメータの影響はきわめて小さくなるか，あるいは生長に対して負に作用す

るようになる。葉はその形成と維持に最も多大のエネルギーを必要とする器官であり

（5．2表），生育後期において不必要に葉が生産されると，個体群全体の乾物生産に対して

マイナスに作用すると考えられる。

　第4の初期生育には影響が小さいが後期になるとそれが大きくなる要因は，各器官の維

持呼吸率SMR　25と気温（7’・41膿，7ソ［MN）である。生育とともに維持呼吸の乾物生長
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に及ぼす影響が高くなるのは，6．11図にみられたように作物体が大きくなるためである。

6．12図では最高気温が低いほど乾物生産が高くなることがみられる。これはヒマワリの全

生育期間を通じて最高気温が30°C前後の光合成の適温以上に高い日が多かったためと考え

られる。一方，最低気温を低めると初期生育には負に作用するが，後期生育には正に作用

することがみられた。生育初期には夜温が低いと光合成産物の翌日への残留現象がみられ

たが（6．6図），最低気温をさらに下げるとこの残留量が増加して生長の拡大再生産につな

がらないためである。一方，生育後期には貯留同化産物のレベルが低下して維持呼吸によ

る組織の崩壊も起こり得るので，このような場合には夜温を下げて維持呼吸を抑えた方が

乾物生長が高まる。このことを反映して，最低気温を下げた場合に生育後期の乾物生産が

高まったものと考えられる。

　5．考察

　第1章から本章にわたって説明してきた気象要素と個葉の光合成，群落構造および微気

象と個体群光合成，光合成産物の各器官への分配パターンそして器官の生長と呼吸などの

諸過程を積上げて気象の経過からヒマワリ個体群の乾物重の生長動態をシミュレーション

するモデルSUNGRSが作成された。　SUNGRSによる生長のシミュレーション結果と実際

のヒマワリ個体群の生長との比較を行なったところ，明らかにシミュレーション結果が実

測値を下まわることがみられた。この原因として，本実験より推定された光合成産物から

ヒマワリの各器官を構成する物質への転換効率pyが過小評価されているためと考え，

pyの値をPenning　de　Vries（1972）175）の生化学的な理論値に置きかえてシミュレー

ションを行なった。すると栽培年次，気象および栽培条件の異なるヒマワリ個体群の，播

種後70日目ごろまでの栄養生長期の生長動態がSUNGRSによってかなりよく再現できる

ことがわかった。このことから本実験で推定されたPγの値は過小評価されたもので

あって，それよりも約15％大きいPenning　de　Vriesの理論的な推定値の方が，実際のヒ

マワリの生長に照らして妥当と考えられた。

　一方，シミュレーションに用いられたヒマワリの個葉の光合成能の値は，ヒマワリの実

際の生長に照らして妥当なものであることがわかった。本シミュレーションに用いた個葉

の光合成能は，葉温25°CそしてPAR強度が0．7cal　cm－2min－1のときの真の光合成の速

度で48mg　CO2　dm－2　hr　1と，他のC3作物について知られている値よりもかなり高いもの

である。ヒマワリの個葉の光合成能の測定値はHiroi　and　Monsi（1966）66）の約25　mg　CO2

dm－2hr　1からWarren　Wilson（1966）257）の50－65　mg　CO2　dm－2　hr－1にいたるまでの種

々に異なった値が報告されている。本シミュレーションより，ヒマワリ個体群の高い乾物

生産速度を説明するには，個葉の光合成能としてはHesketh（1963）63），　Horie（1968）74），

Nomoto　and　Saeki（1969）171）そしてEckardtら（1971）32）によって報告されているよう

な高い値が妥当であることがわかった。ヒマワリの個葉の光合成能がこのように他の　C3

作物より高いのは，第1章でのべたように，気孔抵抗と葉肉抵抗の両者が小さいことによ

るものである。

　以上のようにSUNGRSはヒマワリ個体群の栄養生長期の生長動態をかなりよく説明で

きることが明らかになったが，播種後約70日目を過ぎて生殖生長期に入ると，シミュレー

ション値は生長の実測値を20～30％下まわった。この原因として，6．12図のパラメータ感
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度試験の結果からつぎのようなことが考えられる。

　（1）生育後期の乾物重の測定精度の問題

　ある程度密植されたヒマワリ個体群では，生育の後期になると優性個体と劣性個体とが

分化して，乾物重の個体間差が大きくなることがみられた。このために個体群の現存乾物

重を正確に測定するには，生育後期ほど標本抽出個体数を多くするか，あるいはその抽出

法を工夫する必要があるように思われた。本実験のヒマワリ個体群の現存乾物重の推定に

は，推定誤差を極力小さくするように，個体群の草丈分布にしたがった層化抽出法によっ

て，各生育時期とも10個体の標本の抜き取り調査が行なわれている。このような方法によ

っても現存乾物重の推定値は10％前後の誤差を含んでいる可能性は残っているように思わ

れる。

　本実験のヒマワリ個体群の最終乾物重の測定値は，遮光処理を行なった試験区を除け

ば，1．3～1。5kg　m－2であった。この値はHiroi　and　Monsi（1966）66）の測定値にほぼ等し

いが，Eckardtら（1971）32）の地中海沿岸での測定値，約1kg　m－2よりは大きい。　Eckardt

らの測定データは，土壌水分がヒマワリの生長を抑制するような条件下での測定値である

ことを考慮すると，本実験で得られた生育後期のヒマワリの乾物重の測定値は，以上の研

究結果と比較してほぼ妥当なものと考えられる。以上のことから生育後期の生長のシミュ

レーション値と実測値のくい違いの一部は乾物重の測定値の精度と関係しているかもしれ

ないが，すべてをそれに帰すことはできないように思われる。

　（2）生殖生長期の光合成が過小評価されている可能性。

　SUNGRSでは個体群としての葉の光合成能力は全生育期間を通じて一定とされている。

ところが，ヒマワリの葉の比葉面積（SPム4）は生育とともに減少すること，すなわち遅れ

て出てくる葉ほどその厚さが増すことがみられた（6．3図）。一方多くの作物の葉におい

て，比葉重（SPL・4の逆数）が大きいほど葉の光合成能力が高いことが明らかにされてい

る（Pearce　et　aL　174），　Dornhoff　and　Shibles28），　KalHs　and　Tooming112））。このことからヒ

マワリにおいても生育後期には葉が厚くなることから，生育初期よりも葉の光合成能力が

高まっていることが考えられる。

　（3）生育後期の呼吸が過大評価されている可能性。

　SUNGRSでは呼吸は維持呼吸と生長呼吸に分離してモデル化されている。生長呼吸は

光合成産物から作物体を構成する物質への転換効率pyと密接に関係しており，デンプン

やセルローズなどに変換される場合にはpyが高くしたがって生長呼吸は小さいが，タン

白質や脂質に変換されるときにはpyは小さくなって生長呼吸は大きくなる。ヒマワリの

生育後期の乾物重の増加は主として子実の肥大によるものであり，ヒマワリの種子は約50

％の脂質を含んでいる（Saugier192））ことから，生殖生長期の生長呼吸は栄養生長期のそ

れよりも増加すると考えられる。このことから生育後期の生長呼吸が過大評価されて，シ

ミュレーション値が実測値を下まわったとは考えられない。

　一方，維持呼吸は，作物の現存乾物重が大きくなる生育後期にはかなりの大きさになっ

て，生長を抑制する最大の要因になっていることが，6．11図および6．12図に示された。ヒ

マワリの茎は生育後期には木化して，生理的に不活性にみえる組織が多くなっていること

が観察された。このことから生殖生長期のヒマワリの茎の維持呼吸はかなり低くなってい

ることが考えられる。



138

　ヒマワリの生育後期においてシミュレーションによる乾物重の予測値が実測値を下ま

わった原因として以上の三つのことが考えられる。しかしいずれの要因も単独では20～

30％もの，モデルと実測値との間の乾物重の差異を説明し得るほどの大きさではなく，お

そらく三つの要因が複合的に作用して生育後期の乾物重のシミュレーション値が実測値を

下まったものと考えられる。いずれにしても，ヒマワリの生殖生長期の炭水化物収支につ

いて，より詳細な実験的研究が必要である。

　第II章において，作物の個葉の光合成機能は気象の前歴によって変化する，いわゆる適

応現象の存在することが指摘された。このような作物の葉の光合成機能の気象適応性が，

実際の作物の物質生産あるいは生長にどのように関係しているかについては，ほとんど

分っていない。この作物の葉の光合成機能の気象適応性を無視してモデル化された

SUNGRSによる生長のシミュレーショソ結果が，かなりよく実際のヒマワリの栄養生長

期の生長を再現していることから，極端な気象条件が数日も連続して続くようなことのな

いかぎり，個葉の光合成機能の気象適応性の問題が個体群の生長に対してそれほど大きな

影響を及ぼしているとは考えられない。

　6．要約

　個葉の光合成反応から出発して，個体群の光合成，光合成産物の分配そして器官の呼吸

と生長を経て，個体群の生長に到る過程について第1章から本章にわたって調べられたこ

とを体系的に積上げて，気象の経過からヒマワリ個体群の乾物重の生長動態を説明，予測

するモデルSUNGRSを作成した。このモデルを用いて，栽培年次，気象条件そして栽培

方法の異なった条件下に栽培されたヒマワリ個体群について，生長動態のシミュレーショ

ンを行ない，実測データとの比較検討を行なった。さらにこのモデルによるパラメータ感

度試験から，ヒマワリの生理・生態的諸要素や気象要素がどのような比重で生長に関与し

ているかを調べた。得られた結果はつぎのように要約される。

　（1）実際のヒマワリの生長をモデルによって説明する場合，光合成産物から作物体の組

織を構成する物質への転換効率の値として，本実験で推定された値よりも15％大きい，

Penning　de　Vries（1972）175）が生化学理論より推定した値の方が妥当であることがわかっ

た。またヒマワリの個葉の光合成能も，他のC3作物について知られている値よりもかな

り大きい約48mg　CO2　dm－2　hr　1が必要であった。

　（2）以上のような光合成，呼吸のパラメータ値を用いると，栽培年次，気象条件そして

栽培方法が大きく異なったヒマワリ個体群の栄養生長期の生長の動態が，モデルによって

かなりよく説明できることがわかった。しかし生殖生長期に入ると，モデルによる生長の

予測値は実際の生長を下まわる傾向のあることがわかった。

　（3）ヒマワリの全生育期間を通じて乾物重の生長に最も大きな影響を及ぼしている要因

は個葉の光一光合成曲線の立上りの角度であり，光合成産物の転換効率がこれにつぎ，以

下，光合成の光飽和値に関係しているパラメータそして日積算日射量の順であった。これ

らはいずれもシステムへの物質の入力に関係している要因である。このことから通常の気

象環境下での作物の生長は基本的には入力の大きさに支配されていることが明らかになっ

た。これに対して葉の傾斜角や呼吸の温度係数等は，生長に対する影響度の非常に低い要

因である。
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　（4）各器宮の維持呼吸や気温は生育後期になるほどその影響が顕著になってくる要因で

あることがわかった。一方，葉面積の生長に関与している比葉面積や葉への同化産物の分

配率は，初期生育には非常に大きな影響を及ぼすが，後期の生長にはほとんど影響を及ぼ

さないか，あるいは負に作用することがわかった。

　（5）生殖生長期に入ると，生長のシミュレーション値が実測値を下まわる原因につい

て，生殖生長期の乾物重の測定精度および乾物収支の両面からの考察がなされた。

VII総　合　考　察

　本研究は，作物の生長に関与する生理・生態学的および物理学的諸過程と気象要素との

関係を実験的に調べ，それらをモデル化して積上げて気象の経過から作物個体群の生長の

動態の予測をヒマワリについて試みたものである。本研究において対象とされている作物

生長の諸過程は，個葉の光合成・蒸散作用，群落構造および微気象と作物個体群の光合

成，そして光合成産物の分配や物質変換およびそれにともなう呼吸等である。本研究にお

いて一貫している立場はつぎの3点である。

　（1）以上のような諸過程に関しての本実験の結果と，現在までに得られている知見とを

モデル化して積上げて，気象から作物の生長動態の予測を行なった場合，実際の現象がど

の程度説明できるかを明らかにする。

　（2）以上の諸過程が気象と作物個体群の生長との関係にどのようにかかわっているかを

論理的に明らかにする。

　（3）このような研究方向をさらに発展させて，気象の経過から作物の生育の動態および

収量の予測を実用上満足できる精度で行えるようにするには，今後どのような研究が必要

であるかを明確にする。

　以上の三つの研究目標のうちの第1の点に関しては，第VI章で示されたように，この

ようなモデルによって種々に異なった条件下に栽培されたヒマワリ個体群の栄養生長期の

生長動態はかなりよく定量的に説明できるが，生殖生長期に入るとモデルによる予測値は

実測値を下まわることが明らかにされた。この事実に基づいてここでは，上に示した研究

目標の第2，第3点との関連において，今後どのような研究が必要であるかということを

中心に，項目別の概括的な考察を行なうことにする。

　1．　個葉の光合成機能

　個葉の光合成機能と気象要素との関係は，6．12図に示されたように，気象と個体群の

物質生産あるいは生長との関係において基本的に重要な役割を果たしている。個葉の光合

成機能と環境条件との関係は，通常は実験室内の制御環境条件下においてガス収支法（同

化箱法）によって測定されている。このように人為的に作出された環境は自然環境とは大

きく異なるものであって，測定時の環境条件如何によっては自然界の実態とはかけ離れた

ような測定データを与えることがあり得る。モデル化とシミュレーションはこのような生

理実験で得られるデータが，圃場での実際の現象に照らして妥当なものか否かをチェック

する機能をもっている。例えばヒマワリの個葉の光合成能に関しては，Hiroi　and　Monsi

（1966）66）の約25mg　CO2　dm－2　hr－1からWarren　Wilson（1966）275）の50～65　mg　CO2
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dm－2hr－1にいたる種々の測定データが報告されている。32）・63）・74）・171）本シミュレーショ

ンによってヒマワリの生長をモデル的に説明するためには個葉の光合成能には約48mg

CO2　dm－2hrlと，他のC3作物について知られている値よりもかなり大きい値が必要であ

ることがわかった。同様なことは水稲についてIwaki（1975）1°5）も指摘している。

　同化箱法等の生理実験によって得られる作物の個葉の光合成能は実際の値より低く現わ

れることが多い。これは第1章で示されたように，同化箱内で気流の撹拝が不十分のため

に葉面鏡界層の抵抗が自然界では起こり得ないほどに大きくなっていたり，葉温と気温の

差が異常に大であったり，あるいは葉一空気間の水蒸気飽差が大きくて気孔が十分に開い

ていなかったりすることによるためと考えられる。以上のことから，生理実験的方法によ

って作物の個葉の光合成機能を測定する場合，葉温や葉面境界層および気孔の抵抗も同時

に測定して、それらがどのような値になっていたかを明らかにしておくことの必要性を指

摘したい。以上のような点を十分に考慮した室内実験から得られる作物の個葉の光合成機

能の測定値は，実際の圃場の乾物生産に照らして妥当なものであることが第VI章の生長

のシミュレーションより明らかになった。

　作物の葉の光合成機能と環境条件との関係において葉齢の問題が常に介在する。第エ章

に述べたように，葉齢と葉の光合成能との関係は葉が生育した環境条件によって大きく異

なり，ポット栽培のような孤立個体の場合と個体群の場合では葉の光合成能の持続期間は

大きく異なっている。葉が生育した気象環境との関係において，個葉の光合成能とi葉齢と

の関係をモデル的にとらえることは現時点では実験データが少なく非常に困難である。し

かし第］V章の群落微気象と個体群の光合成との関係（4．4図と4．5図）のモデルシミュレ

ーションによって予測されたように、葉の発育過程において光合成能が最も高まる時期の

葉は，群落内においてその能力が十分に発揮できるような光環境等の微気象条件下に常に

位置するため，個体群全体の光合成のほとんどがこのような活動中心葉によって担なわれ

ていると考えられるQこのことから個体群全体の物質生産を問題にする場合，葉齢にとも

なう光合成能の変化はそれほど重要な要因ではなく，光合成能力が最高値に達するような

時期の葉の光合成機能が重要な要因となっていると考えられる。気象の経過からヒマワリ

個体群の生長のシミュレーションを行なうモデルSUNGRSはこのような考え方に立って

組立られたものである。SUNGRSによるヒマワリ個体群の栄養生長期の生長のシミュレ

ーショソ結果が実測値に比較して妥当なものであることから，個葉の光合成能と葉齢の問

題に関しての以上の仮説は実際の現象に照らして妥当であると考えられる。

　本モデルでは考慮されていないが個葉の光合成機能と気象要素との関係において重要な

問題として，光合成機能の気象条件への適応の問題があるQすなわち作物の葉の光合成機

能と環境条件との関係は葉が生育したときの光環境（村田164），Bj6rkman　and　Holmgrenl4），

玖村123））や温度条件（Raschke，180），　Ludlow　and　Wilson133））等の前歴によって大きく影

響されることが明らかになっている。このような適応現象を生じさせたり消減させたりす

る環境条件の持続時問について，上に示されている文献データについて検討したところ温

度については極端な低温あるいは高温条件が15時間程度（Ludlow　and　Wilson133）），光に

ついては強光あるいは弱光条件が数日から1週間程度継続して続くことが必要であるよう

である。

　一方気象の経過からヒマワリの生長をシミュレートするSUNGRSでは以上のような光
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合成機能の環境適応性は考慮されていないにもかかわらず，シミュレーション結果は遮光

処理も含めた気象条件の大きく異なるヒマワリ個体群の実際の栄養生長をよく説明するこ

とが示された。これはヒマワリの栽培された東京の夏期の気温が全体的に好適に経過した

こと，そして低温と高温あるいは寡照と多照が適応的変化をひき起すに必要な周期より短

い周期で繰りかえされたことによるものと思われる。以上のように通常の気象条件下にお

いては葉の光合成機能の気象環境適応の問題は，個体群の生長に対してそれほど大きな影

響を及ぼしているとは考えられない。

　しかし北海道や東北地方の冷害年のように低温あるいは低温寡照が数日から1週間以上

も続く場合には，このような気象条件に遭偶した作物の葉の光合成機能は本論文の第1章

に示されたものとは相当に異なったものになっていると考えられる。本論文において提出

されたモデルがこのような異常気象条件下り作物の生物動態の予測にも十分適用できるよ

うにするには，作物の光合成機能に及ぼす気象の前歴の効果や適応の問題に関しての実験

的な研究の積み重ねが必要である。

　2．群落構造および群落微気象と光合成

　作物が個体群として集団で存在するとき，その構造と生理機能を通じて群落微気象とい

う独特の気象環境を形成する。群落内の微気象環境が外界には大きく異なったものである

ことはGeiger（1950）49）以来，多くの研究者192）・206）・209）・233）・239）によって調べられている。

このような微気象環境は当然作物個体群の光合成に大きな影響を及ぼしていると考えられ

る。

　本論文の第IV章では，群落の幾何学的構造との関連において，作物の個葉の光合成，

蒸散機能が群落の微気象の形成にどのように関与しているか，そして個葉の光合成，蒸散

機能は逆に群落微気象によってどのように影響されているか，いわゆる群落微気象と葉の

生理機能の相互依存的な関係がモデル的に調べられた。その結果，群落上の気象条件，群

落の幾何学的構造および葉の生理機能に応じて多様な群落微気象環箋が形成されることが

明らかにされた。しかし，土壌水分が好適に保たれている限り群落の物質生産に対して支

配的に大きな影響を及ぼしている要因はMonsi　und　Saeki（1953）155）が指摘したように日

射条件と群落構造によって決定される群落内の光エネルギー分布であり，ついで葉温であ

ることが明らかになった。これに対して湿度や風速あるいは群落内の炭酸ガス濃度の分布

の光合成に及ぼす直接的な影響はきわめて小さく，それらの多くは葉温変化を通じて間接

的に光合成に影響を及ぼしていることが示された。この点が皿章で示された孤立した個葉

の場合と群落とで大きく異なる点である。孤立した個葉の場合に反して群落では湿度や風

速の影響が小さく現われた原因として，群落内では光合成は光エネルギーの供給が制限要

因となっていて他の要因の影響は相対的に小さくなること，および作物の葉は蒸散によっ

て外界の湿度の変化を緩和するような湿度環境を群落内に形成することによるものであ

る。

　本論文では土壌水分が好適に保たれているかぎり，通常の気象条件下で作物個体群の光

合成を決定的に支配している要因は光要因と葉温であるという考え方に立って，気象条件

とヒマワリの生長との関係のシミュレーションを行なうモデルSUNGRSが導かれた。

SUNGRSによるシミュレーション結果が実際の現象をかなりよく説明できることから，
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このような考え方もおおむね妥当と判断できる。

　SUNGRSでは，第IV章の群落微気象モデルによって予測された，群落の平均葉温と葉

面積指数，日射強度，大気飽差および風速との関係がテーブル関数の形にまとめられて組

み込まれている。SUNGRSに組み込まれている群落の平均葉温と気象条件との関係が実

際の現象に照らして妥当なものであるか否かは確められていない。しかし葉温に密接に関

係している蒸散について，モデルによる予測値とTomar　and　O’toole（1979）23Dの実測デ

ータとがほぼ一致することから，モデルによって予測された葉温も実際の現象をそれほど

逸脱していないと考えられる。

　外界の気象条件と作物の繁茂度との関連において作物個体群の葉温を簡略に推定する方

法を確立することが，物質生産との関連で今後なされなけれぽならない微細気象学の最も

重要な研究課題であることを指摘したい。

　3．　作物の発育ステージと光合成産物の分配

　気象の経過からヒマワリの生長をシミュレートするSUNGRSではde　Witら（1970）266）

のモデルと同様に時々刻々の気温からヒマワリの発育速度を与え，その発育速度を積分し

て発育ステージが与えられるようにモデル化されている。これは作物の開花等の生育相の

転換が積算温度によって決まるという考え方に基づいてている。作物の作期や栽培される

緯度が大きく異ならないかぎりは，これでよいと思われるが，一般には作物の発育ステー

ジは気温と日長条件によって決まる。このことから作物の発育ステージは気温のみならず

日長条件とも関係づけて表わす方がより一般的であると考えられる。作物の発育ステージ

をこのように一般化してモデル化するためには，細井（1979）83）によって行なわれているよ

うな作物の種あるいは品種について，播種から開花，結実にいたる間の生育相の転換が気

温，日長条件とどのような定量的関係にあるかについての実験的な研究の積み重ねが必要

である。

　光合成産物の各器官への分配パターンはその後の作物の拡大再生産や経済的な収量の大

小を決定する要因であって，分配パターンが気象環境条件によってどのように影響される

かを明らかにすることは，気象と作物の生長をモデル的に取り扱う場合の最も重要な要因

の一つである。光合成産物が気象環境条件との関連においてどのようなパターンで各器官

に分配されるかを実験的に調べるには，i森脇（1971）160）によってなされたようなラジオア

イソトープを使用する方法がある。この方法は数日から一週間程度の短時間の現象の解明

には適しているが，作物の生育の一生の分配パターンの測定には，精度は劣ると思われる

が，本研究において用いられたような器官別の乾物生長から逆算して求めざるを得ないと

考えられる。

　ヒマワリの生長シミュレーションモデルSUNGRSでは以上のようにして求められた同

化産物の分配率がヒマワリの発育ステージのみの関数として組み込まれている。すなわち

環境条件は作物の発育速度を通じて間接的に同化産物の分配率パターンに影響を及ぼす

が，同一発育ステージでは環境条件の分配パターンに及ぼす影響は無視してモデル化され

ているQこのような分配パターンモデル化の方法は，ラジオアイソトープを用いての実験

から同化産物の分配パターンが環境条件によって相当程度影響されるとする生理実験の結

果16°）に照らして妥当な方法とは言い難いようである。しかし以上のような生理実験は自



堀江　武：気象と作物の光合成，蒸散そして生長に関するシステム生態学的研究 143

然界においては起こり得ないような極端な環境条件を継続して与えて得られた結果である

ことを考慮しなけれぽならない。一方，作物が実際に栽培されるような環境条件下で生長

にともなう乾物重の変化から求められた同化産物の分配パターンはかなり広い環境条件の

範囲において環境条件にほとんど影響されないことが，Monsi　and　Murata（1970）156）およ

びEvanes（1972）38）によって幸艮告されている。すなわちEvans（1972）38）はツリフネソウ科

の植物1〃ψ磁θπsPα7び魂07αを人工気象室および屋外圃場の気温，湿度，日長および日射

強度が大きく異なる条件下に栽培して，葉の重さと植物体の全重との関係を調べて，それ

は環境条件によってほとんど影響されないことを示した。一方，Monsi　and　Murata

（1970）156）は気象条件の大きく異なる日本各地の試験場に栽培された水稲の同化産物の分

配パターンは，出穂期が等しくなるように座標軸をとると，非常に類似していることを示

したo

　本論文のSUNGRSでは，同化産物の分配パターンは以上のようなマクロな生態レベル

での測定結果に基づいてモデル化されている。

　同化産物の分配パターンを生理的な仮説にもとついてモデル的に説明しようとする試み

がBrouwer　and　de　Wit（1969）20）およびThornley（1972）227）によってなされているが，現

時点では生態レベルでの実際の現象を満足できる精度で説明できるところまでには至って

いないように思われる。しかしこのようなモデル化の方法こそが同化産物の分配パターン

を作物の生理学的諸過程との関連でより深く理解するための有効な方法であると考えられ

る。作物の物質生産に，関する知見をその生長や生活現象に結びつけるためには，環境条件

と同化産物の分配パターンに関する実験的，理論的な研究が今後の極めて重要な研究分野

であることを指摘したい。SUNGRSにおいて用いられている同化産物の分配パターンの

経験的なモデル化の方法はこのような研究によって十分に生理学的な裏づけをもったモデ

ルが開発されるまでの間の過渡的なものにすぎない。

　4．　葉面積の生長

　葉面積の生長は6．12図に示めされたように，個体群の乾物重の初期生長には支配的に

大きな影響を及ぼす。これは生育初期においては，葉面積の生長は乾物重の生長の正の

フィードバック要因となるからである。ところが作物の生長のシミュレーションモデルに

おいて，モデル化の最も困難な過程はこの葉面積の生長である。これまでに開発されてい

る作物の生長のシミュレーションモデルのほとんどにおいて（de　Witら266），　Fickら39），

Iwakilo5），　van　Keulen249）），葉面積の生長はシミュレーションによって求められた葉重に

比葉面積SPL・4を乗じて求められている。しかしSPL！1はヒマワリについての本実験の

結果（6・3図）でも，またすでに多くの作物について指摘されているように（Hughes　and

Evans84），　Horleら82）），作物の生育ステージや環境条件なかんずく日射条件によって大き

く変化する。このことからヒマワリの生長のシミュレーションモデルSUNGRSでは

SPL！1には実験データがそのまま用いられている。

　以上のようにSPム4が環境条件によって大ぎく変化すること，およびBlackman　and

Wilson（1951）15）らの生長解析の研究から明らかになっているように，純同化率NARと葉

面積比LARとは日射条件に対して補償的に反応することから，葉面積の生長と葉重の生

長とを直接的に結びつけて解析する方法には自つと限界があるように思われる。葉面積お
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よび葉重の生長はともに生長の基質が供給されてはじめて可能であり，両者は完全には独

立しているとは言えないが，以上に示したように両者は環境条件に対して異なった応答を

示すことから，現時点では各々を独立の過程として分離して考えた方が発展性があるよう

に思われる。すなわち葉面積の生長と葉重の生長とはそれぞれ形態学と生理学という異

なった学聞分野で研究されており，両分野での研究が進んだ今日においても，作物の形態

形成を生理学的に説明することはきわめて困難であると考えられるからである。

　作物の葉面積の生長等の形態形成には環境条件にかかわらずきわめて安定した規則性が

いくつか存在することが明らかになっている。すなわち片山（1952）113）によって示された

ような稲，麦における出葉と分げつ順位の規則性，Erickson　and　Michelini（1957）37）や

Maksymowych（1959）134）らによって示されたようなプラストクロン指数と葉形態形成に

関与している細胞分裂や肥大との関係の規則性，Newton（1963）168）およびBensink

（1971）12）らによって示されたような一定の環境条件下ではプラストク冒ンも一定の速度で

増加するという事実，そしてMilthorpe　and　Newton（1963）15°）らによって明らかにされ

たような，最終葉面積は葉発育過程の初期の段階で決定される細胞数によって主として支

配されるということ，などである。さらにKurinaraら（1978）124）が指摘しているような，

植物単位としてみた場合の作物の形態的規則性，そして且orieら（1979）82）によって示さ

れたような，同一個体上で同時に生長している各々の葉の相対生長率の問には環境条件に

かかわらず直線関係が存在すること等も挙げることができる。作物の形態形成にみられる

このような規則性をもととして葉形態形成に関する研究がさらに発展すれば，現在最もモ

デル化の困難な作物個体群の葉面積の生長を数少ないパラメータでもってモデル的に取り

扱うことも可能となってくると考えられる。このような形態形成に関する研究の発展に

よって作物の物質生産と生長現象とをより有機的に結合させて理解することが可能になる

と考えられる。

　5．　土壌水分および肥料条件

　本研究では，土壌水分や肥料条件はいずれも適正に管理されていて生長の阻害要因とは

ならないことを前提にして，気象と作物の生長との関係がモデル化されている。実際の作

物栽培は気象条件に応じて施肥量を加減したり，あるいは土壌水分を調節したりして生長

の制御がなされている。このように肥料条件あるいは場合によっては土壌水分は栽培者に

よって制御が可能な要因である。栽培の実際場面において有益なモデルとはこのような手

段を通じて人為的な作物生長の制御を行なおうとする場合，それがその後の生長にどのよ

うな影響を及ぼすかについての事前評価ができるものである必要がある。本論文のモデル

をさらに発展させて，このような実際の栽培に対して有益な情報が与えられるようなもの

にするためには，土壌水分と肥料要因は欠くことのできないモデルの構成要因となる。

　このうち肥料とくにチッ素レベルは主として個葉の光合成能（村田164），津野235））と葉面

積の拡大（Milthorpe　and　Newtonl5°），　Holiday69））を通じて物質生産に関与する要因である

と考えられている。一方，土壌水分は，気孔の抵抗を介して光合成に関与する（Boyer16），

Turner237））のみならず，光合成産物の分配率（Brouwer　and　de　Wit2°），　Furuhata　and

Monsi43））や葉面積の生長（Pieters177），　Holidy69））を通じて作物の生長に大きな影響を及

ぼす要因とされている。van　Keulen（1975）249）は肥料と土壌水分の以上のような物質生産
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にかかわる生理作用に着目した作物生長のモデルを提出している。本論文において提出さ

れた気象の経過から作物の生長動態を説明，予測するためのモデルの将来の発展方向とし

て，土壌水分や肥料条件をも包括するようなものにしていく必要があると考えている。

　以上きわめて概括的ではあるが，本論文において提出された，気象と作物の生長動態と

の関係のシミュレーションモデルについて，モデルに組み込まれている生理，生態的ある

いは物理学的な諸過程について考察を行ない，モデルをさらに発展させて気象の経過から

生長の予測が実用上満足できる精度で行なえるようにするために今後なされなけれぽなら

ない研究上の問題点についての検討が行なわれた。

　以上のことから明らかなように，モデル化とは異なる分野における個別的な研究成果の

より大きなシステム（この場合気象と作物の生長との関係）の理解にむけての体系化，総

合化であり，シミェレーションとはこのようにモデル化されたものが実際の現象に照らし

て妥当なものであるか否かの検証である。またモデル化とシミュレーションによって個別

的な研究分野に属する諸過程がより大きなシステムとどのようにかかわっているか，ある

いはシステム全体を理解する上で不完全であったり，欠除している要因や素過程がなにか

が明確になってくる。このようにモデル化およびシミュレーションと個別分野における解

析的な研究が相互に依存し合って発展することによって気象と作物の生長，生産との関係

をより作物の本質に根ざして，定量的に把握することが可能になってくるものと考える。

本研究はそのような方向への第一歩である。

VIII本論文の要約と結論

　本研究は気象と作物の生長との関係に関与する生理・生態学的および物理学的な諸過程

をモデル化して積上げて，気象の経過から作物個体群の生長動態を説明，予測できるよう

なモデルを開発する目的で行なわれたものである。このために水稲，ヒマワリあるいは

キュウリを対象にして，個葉の光合成，蒸散機能から出発して，個体群の光合成と蒸散，

そして光合成産物の各器官への分配と物質変換を経て生長に到る過程が，気象環境との関

連において実験的に調べられ，モデル化された。それらについては本論文の第1章から第

VI章までと総合考察において説明されているが，各章で対象とされた研究の概要はつぎ

のようである。

　第1章では葉の光合成能に及ぼす葉齢の影響，そして個葉の光合成と蒸散作用に及ぼす

風速，光強度および温・湿度の影響が葉内外のガス拡散抵抗との関連において実験的に明

らかにされた。第Il章では，第1章で明らかにされた気象要素と葉内外のガス拡散抵抗と

の関係を葉面の熱収支式と炭酸ガス輸送式に組み込んで，複合的な気象環境条件と個葉の

葉温および光合成，蒸散作用との関係のモデルシミュレーションが行なわれた。第III章で

は，日射の各成分間の相互関係や群落の幾何学的構造の測定が行なわれ，それらに基づい

て作物個体群の葉群光合成と日射および群落構造との関係が数値計算によって解析され

た。第IV章では，前3章において明らかにされたことに基づいて，作物個体群の群落微

気象と光合成，蒸散作用との間の相互依存的な関係を説明，予測するためのモデルを導き

数値シミュレーションによってその基本的な関係が明らかにされた。第V章では水稲とヒ

マワリの生長呼吸と維持呼吸が実験的に推定された。第VI章では，前5章で明らかにさ
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れたことに加えて，ヒマワリについての同化産物の各器官への分配や比葉面積の変化のパ

ターン等の測定結果に基づいて，気象の経過からヒマワリ個体群の生長を説明，予測する

モデルが導かれ，モデルによるシミュレーションの結果が実測値との比較において検討さ

れた。さらに総合考察では，本研究において開発されたモデルをさらに発展させて，気象

の経過から作物個体群の生育・収量の動態予測が実用上満足できる精度で行なえるように

する上で，今後なされなけれぽならない研究上の問題点が論じられた。

　以上の各章で得られた主要な研究結果については，それぞれの章においてすでに要約さ

れているので，ここでは本研究全体を通じて得られたいくつかの結論的なことについて列

挙する。

　1・　作物個葉の光合成能は葉齢によって大きく変化する。また個葉の光合成能の持続期

間は葉の生育する環境条件によって著しく影響され，ヒマワリのポット植えの孤立個体と

その群落では個葉の光合成能の持続期間は後者が前者の約半分ないしそれ以下になること

がみられた。このため群落下層の葉の光合成能は上層のそれよりも著るしく劣った。これ

は主として群落条件下では葉の相互遮蔽によって下層葉は光不足となって，その光合成機

能を維持するに足る光合成が行なわれない結果として生じたものと考えられた。このこと

から群落内の葉の光合成能の垂直分布は群落全体の光合成に対して直接的にはほとんど影

響せず，群落全体の光合成は上層から中層にかけての，葉の発育過程において光合成能が

最高値に達する時期前後のいわゆる活動中心葉によって主として担なわれていることが明

らかになった。以上のことから群落全体の光合成との関連で個葉の光合成作用を調べる場

合，活動中心葉を対象にするのが最も妥当であることが指摘された。

　2・　作物の個葉の光合成，蒸散反応を葉周辺空気と葉との間の二酸化炭素あるいは水蒸

気の交換としてとらえたとき，その過程に関与する葉面境界層7。，気孔7、そして葉肉衛

の各抵抗に及ぼす土壌水分以外の主要な気象要素はつぎのようである。すなわち7。は風

速によって第一義的に支配され，ろは光強度に最も強く影響され，ついで葉温と葉一空気

問の水蒸気飽差の影響を強く受ける，一方衛は主として光強度と葉温に支配される。ま

た，蒸散は主として7、に，そして光合成は主として衛によって律速される。

　3・作物の個葉の光合成，蒸散反応と気象環境との関係は多様である。すなわち光一光

合成関係は一般的には飽和型の曲線となるが，気温が低いときには不飽和型に近くなりま

た気温が高く湿度が低いときには最適値型にもなり得ること。また気温が高いときには光

合成と蒸散はともに風速が増すにつれて高まるが，気温が低いと風速によって逆に減少す

ること。さらにすべての気温条件下とも光合成は湿度の低下につれて減少することなどが

明らかにされた。作物の個葉の光合成と蒸散のこのように多数な環境反応は主としてつぎ

の二つのことから生じている。第1に他の環境条件を一定に保って単一の気象要素のみを

変化させても，それによって葉温や葉一空気間の水蒸気飽差が不可避的に変化して，気孔

や葉肉抵抗がその影響を受けること。第2に個葉の光合成と蒸散反応に関与する7。，7、，

7灘の各抵抗の環境に対する反応が同一でなく，条件によっては逆方向にも反応すること。

以上のような作物の個葉の多様な光合成，蒸散の環境反応に対して，本論文において提出

されたモデルは一定の論理的な説明と予測を行ない得ることが示された。

　4　葉面積指数が大きくかつ日射が強いときには，水稲のような垂直葉型群落の光合成

はヒマワリや大豆のような水平葉型群落のそれを上まわり，その逆の場合には水平葉型群
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落の方が垂直葉型群落よりも光合成は高くなる。また同一日射強度下であっても，全短波

放射に占める散乱放射の割合が高いほど，群落光合成は群落構造の違いにかかわらず最大

30％程度高まることがモデルより予測された。これは散乱放射の割合いが高くなるほど群

落内の光エネルギーの分布がより均一に近づくことと，全短波放射に占める光合成有効放

射の割合が高まることの両者の相乗的な効果によるものである。

　5．作物が群落として集団で存在するときには，その構造と生理機能によって，外部気

象環境に応じた多様な群落微気象環境が形成される。このために群落の光合成と蒸散の環

境反応も多様になるとともに，孤立した個葉の場合とはかなり異なったものとなる。すな

わち群落の光合成および蒸散作用は気温が高いときには風速によって促進されるが，気温

が低いと逆に風速によって抑制されること。個葉の光合成の温度反応にはヒマワリと水稲

では大きな差異がみられないが，群落条件下ではヒマワリの方が水稲よりも低気温下での

光合成が上まわること。さらに，群落光合成に対する湿度の影響は孤立した個葉ほどには

強く現われないことなどが明らかになった。このような群落微気象および光合成，蒸散の

多様な環境反応に対して，本論文において提出されたモデルは一定の論理的な説明と予測

に十分利用できることがわかった。

　6．作物群落の光合成あるいは蒸散作用を群落を構成する個々の葉と群落上の気層との

間の二酸化炭素あるいは水蒸気の交換としてとらえたとき，その過程に関与する群落内の

気層（7δ），葉面境界層（7。），．気孔（7，）そして葉肉（7のの各抵抗は，通常の気象条件下

の中程度に繁った群落ではつぎのようなオーダーになる。％＝10－2～10一1，7。＝10－1，7、乞

100～101そして衛MOo～。。　sec　cm－1。このように葉の生理作用に関係している7、あるい

は衛の方が物質やエネルギーの物理的な拡散に関係している7δや7。よりも101ないし

はそれ以上に大きい。土壌水分が好適に維持されているかぎり，群落条件下で7、と7盟

に最も強い影響を及ぼしている気象要因は光で，これに葉温が続く。このため通常の気象

条件下での群落光合成は日射と葉温に関係している気象要因によって第一義的に支配さ

れ，湿度や風速あるいは群落内のCO2濃度等の直接的な影響はきわめて小さく，それらの

光合成への影響のかなりの部分は葉温への影響を介して現われると考えられた。

　7．　水稲において，日中の光合成が高いほど夜間の呼吸も高くなった。これは作物の呼

吸が，光合成産物から作物体組織に転換されるときのエネルギー消費と密接に関係してい

るためである。水稲とヒマワリの実験から推定し，また生長のシミュレーションによって

検討して求めた光合成産物から作物体組織への転換効率の値は約0．75であった。一方，

両作物の気温25°Cのときの維持呼吸率は0．01～0．015（gCR20／g　dry　weight／day）であ

った。また葉は他の器官よりも生長，維持呼吸ともかなり高かった。

　8．　ヒマワリは播種後の有効積算気温（日平均気温から5℃差引いた値の積算値）が約

1，300°Cに達すると開花期に達した。このことに基づいてヒマワリの時々刻々の発育ステ

ージが気温の関数として表わされた。このようにして得られる発育ステージを横軸にとっ

て，ヒマワリの各器官への同化産物の分配パターンを表わすと，それは環箋条件によって

それほど大きくは異ならないことがわかった。

　9．以上の結果ならびにヒマワリの比葉面積の測定データを用いて，気象の経過からヒ

マワリ個体群の生長動態を説明，予測するモデルが導かれた。モデルによって実際のヒマ

ワリの乾物重の生長を説明するためには，個葉の光合成能の値に48mgCO2／dm2／hrと，
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他のC、作物について知られているよりもかなり高い値が必要であった。このモデルによ

って，気象条件や栽培方法の異なるヒマワリ個体群の栄養生長期の生長はかなりよく説明

できるが，生殖生長期に入るとシミュレーション値は生長の実測値を下まわる傾向にある

ことがわかった。

　10．　ヒマワリの全生育期間を通じて生長に対する影響度の最も高い要因は個葉の光一

光合成曲線の立上りの角度であり，光合成産物の転換効率がこれにつづき，以下光合成の

光飽和値に関係しているパラメータそして日積算日射量の順であった。これらはいずれも

システムの入力に関係しているものであることから，通常の気象条件下での作物の生長は

基本的には入力の大きさに支配されると考えられる。これに対して葉の傾斜角や呼吸の温

度係数等は生長に対する影響度の非常に低い要因であった。一方各器官の維持呼吸率や気

温は生育後期になるとその影響が強くなる要因であるのに対して，葉面積の生長に関係し

ている比葉面積や同化産物の葉への分配率は初期生育には大きな影響を及ぼすが，後期の

生長にはほとんど影響しないか，あるいは負に作用する要因であることがわかった。

　11．本研究において開発されたモデルをさらに発展させて，気象の経過から作物の生

育，収量の動態予測が実用上満上できる精度で行なえるようにするために，今後必要な主

な研究上の問題点はつぎの5点である。第1に作物の光合成機能に及ぼす気象の前歴の影

響ないしは適応現象の解析とそのモデル化，第2に生殖生長期の作物の乾物収支状態の測

定と解析，第3に葉面積の生長と環境との関係の解析とモデル化，第4に光合成産物の各

器官への分配と環境との関係の測定，解析およびモデル化，第5に土壌水分や肥料条件の

生長への影響のモデル化，である。
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System Ecological Studies on Crop-Weather Relationships

In Photosynthesis, Transpiration and Growth

TAKESHI HORIE

Summary

The main objective of this study is to develop a model to explain and/or predict

the dynamics in weather and crop growth relationships, on the basis of crop

physiological, ecological and physical processes. For this purpose, measurements,

modellings and simulations were made of photosynthesis and transpiration at

both the levels of single leaf and community for rice, sunflower and/or cucumber

plants. The measurements and parametrizations were also made of growth and

maintenance respirations, partitioning of the photosynthates, specific leaf area and

the developmental processes of sunflower and/or rice crops. On the basis of these

studies and informations from the relevant literatures, a comprehensive dynamic

model was developed for the simulation of the sunflower crop growth from weather

conditions. The simulated crop growth was compared with the measurements

and discussed.

This paper consists~of six chapters and a general discussion. The outline and

the main results at each chapter may be summarized as follows.

Chapter I. Photosynthesis, transpiration and gaseous diffusion resistances of single

leaves as affected by meteorological environments-experiments on rice,

sunflower and cucumber leaves-

At first the influence of leaf age on the photosynthetic capability was investigated

by a leaf chamber method for rice and cucumber plants grown in isolated pots and

in communities conditions, and the results are given in Figs. 1.2 to 1.7. The leaf

photosynthetic capability changed markedly with the age, and the pattern of its

change was strongly affected by the environments under which the leaf had grown.

The duration of the maximum photosynthetic capability of sunflower leaves grown

in the community conditions was less than one-half of that of the leaves of the isolated

potted plants, so that the capability of the leaves at the bottom canopy layer was

very low. These aspects were compared with the simulation results on the vertical

profiles of the photosynthetic intensity in the sunflower and rice canopies (Figs. 4.4

and 4.5), in which the leaf photosynthetic capability was assumed to be equal for all

the leaves within the canopies. From this comparison it was concluded that a

shortage of the radiation energy, due to the mutual shading of the leaves, is the

main reason for the acceleration of the leaf senescense under community conditions.

Hence it was considered that the drastic reduction in the photosynthetic capability



of the lower leaves in the canopy is the results of their actual photosynthetic activities,

but not a cause for restricting the actual canopy photosynthesis. The total canopy

photosynthesis is mainly dependent on the activities of the leaves at the upper

and the middle layers in the canopy, which are at photosynthetically most active

stage during the leaf developments. Under this hypothesis, the measurements

and analyses of leaf photosynthetic and transpiratory activities, which are explained

below, were made on the leaves at photosynthetically most active stages.

The effect of wind on leaf boundary layer diffusion resistance (ra) to water vapour

transfer was measured for model rice, sunflower and cucumber leaves in a wind

tunnel of a laminar flow (Figs. 1.8 and 1.9). The relation between ra and the wind

speed (u) was found to be given by the following equation for all the leaves.

ra=kl (diu) 1/2,

where d is the characteristic leaf width. The values of the proportional constant k1

for the 3 crop leaves are given in Table 1.1.

The results of the measurements of compensation CO2 concentration (r) of

the photosynthesis are shown in Fig. 1.11, as a function of the leaf temperature (TL ).

The relation was approximated by the equation,

r =r30QIOg (T L -30)/10,

where r 30 is the value of r at T L =30 DC and QlOg the temperature coefficient. QlOg

was approximately same for rice, sunflower and cucumber leaves and about 1.65.

The rates of net photosynthesis (Pn) and transpiration (E) of single leaf were

expressed respectively by the following equations:

E- Cv (e. (TL ) -ea) and P _ ca-r
- 0.5(ra+r.) n- 0.5 (rae+r.e) +rM

in which Cv is a conversion factor from water vapour pressure (mb) to the absolute

humidity (g cm-3) ; e.(TL) and ea are the water vapour pressures at the leaf intercellular

spaces and in air (mb); ra and r. the boundary layer and the stomatal diffusion resist

ances to water vapour transfer (sec em-I); rae and r.e the same resistances as above

but to CO2 transfer; r M the apparent mesophyll resistance (sec em-I); Ca the CO2

concentration of the air (g cm-3), respectively.

The values of r. and rM were calculated from the data of the simultaneous

measurements of photosynthesis and transpiration of the leaves under different

radiation, temperature and humidity conditions. The results are presented in Figs.

1.12 to 1.21. The PAR (Ip ) dependence of the stomatal resistance (r.) , shown in

Fig. 1.16, was approximated by,

r. =r.,mln+ (r"max- r ••mln) exp (- (3pIp)

where r"mln and r.,max are the minimum and the maximum r. at a high PAR level

and in the dark, respectively, and {3p a parameter. The experimentally estimated

values of these parameters are given in Table 1.2 for the 3 crop leaves. The de

pendence of the mesophyll resistance (rM ) on PAR intensity was found to be given
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by the following equation (Fig. 1.17),

rM= C +rMO 'Ip-Ipc

in which I pc is the compensation PAR intensity of photosynthesis, rMo the minimum

of rM at a saturating radiation level and e a prameter. The values of these parame

ters are also given in Table 1.2.

At leaf-air vapour pressure deficit (VD) above about 15 mb, rs of all the crop

leaves increased proportionally with VD, so that both net photosynthesis (Pn) and

transpiration (E) suppressed at higher VD levels (Fig. 1.19). While ry was hardly

affected by VD.

With the increase in the leaf temperature (TL ), rs of sunflower and cucumber

leaves decreased linearly, but that of the rice appeared to be unaffected by T L • ry

of all the crop leaves decreased with T L according to the foflowing equation,

ry=ry,ast{l+c exp (-krTL )}

where rY,ast is the asymptotic value of rM at a high level of T L , and c and kr the

parameters. The values of these parameters, experimentally estimated, are shown

in Table 1.3 for rice, sunflower and cucumber leaves.

The photosynthetic capabilities of the 3 crop leaves were in the order of sun

flower, rice and cucumber. The lower photosynthetic capability of the cucumber

leaves was appeared to be attributable to the larger value of r., whereas the higher

capability of the sunflower leaves, to the smaller values both in r. and ry •

Chapter II. Model simulation of leaf temperature, transpiration and net photo

synthesis of single leaves under various environments

The relation between the resistances of ra, r. and rM and meterological elements

,elucidated in the previous chapter, were incorporated into leaf energy balance equations

and leaf-air CO2 transfer equation. Th@ simultaneous equations, thus derived, were

solved by Newton-Raphson method to give leaf temperature (TL ), and the rates of

net photosynthesis (Pn) and transpiration (E) of rice and cucumber leaves under

various meteorological environments. The values of the parameters, used for the

simulation, are given in Table 2.1, and the simulation results in Figs. 2.1 to 2.4. The

main simulation results may be summarized as follows.

First, with the increase in the shortwave radiation intensity (Is) up to about

D.5 cal cm-2 min-I, E increased very sharply due to the opening of the stomata,

resulting in T L decrease or only a slight increase, and above this Is level E and T L

both escaped from the stomatal regulations and increased proportionally to Is. The

leaf-air temperature difference (TcTa) was larger the lower the Ta • Second, three

types of curves were derived in photosynthesis (pn)-radiation (I.) relation, depending

-on the environmental conditions; a non-saturation type curve at lower T a, a saturation

type curve at near optimal T a and an optimal type curve at supra-optimal T a with



low humidity. These differences in Pn-Is curve were attributable to Is effect on T L

which in turn reflected on rs and rM in different ways. Third, as a result of the

response of r s to the leaf-air vapour pressure difference, Pn and E at lower humidity

were suppressed considerably, resulting in T L increase. Fourth, with increasing the

wind speed (u), Pn and E at optimal or above optimal T a increased, whereas those

at sUb-optimal T a decreased. These contracting effect of u on Pn and E appeared

through its different effect on ra and TL'

The simulation results were compared with measured data on rice and cucumber

leaves by a leaf chamber method (Figs. 2.5 to 2.8) and with data by other workers.

Except for T L at higher Is and Ta, the model well explained the observed responses

in Pm E and T L to the environments.

Chapter m. Solar radiation conditions, geometrical structure ofcrops and the canopy

photosynthesis

Diffused radiation, PAR and total shortwave radiation were observed during

the summer in 1971 at Tokyo. The percentage of the diffuse radiation in the total

shortwave radiation decreased curvilinearly with increasing daily sum of the total

shortwave radiation (Fig. 3.1), and the relation was presented by,

I
Ii'day =1. 0-2. Ox 1O-4Is.day-2. Ox 10-6n.day

s.day

where Ii,day andIs•day are daily sums of the diffuse and the total shortwave radiation

(cal cm~2 day-I). PAR was nearly proportional to Is,day (Fig. 3.2) and the propor

tional constant was 0.47. It was found that the fraction of PAR in total

shortwave radiation is higher, the higher the percentage diffuse radiation (Figs. 3.3

and 3.4).
Vertical distribution of leaf area density and leaf angular distribution in a sun

flower canopy were measured at the different growth stages (Figs. 3.5 and 3.6). The

leaf area distributions with respect to the azimuth angle were fairly uniform. The

vertical distribution of leaf area density and the distribution of the leaf inclination

angle, both were found to be given by Beta distribution functions (Eqs. 3.6 and 3.10),

determined from the two parameters of the average and the standard deviation of

the distributions.

Values of these parameters measured at different growth stages of the sunflower

canopy were given in Figs. 3.5 and 3.6. It was ascertained that the Beta distribution

functions are also applicable to rice, soybean and maize canopies measured by other

workers (Figs. 3.7 and 3.8).

Equations were proposed to evaluate the vertical profiles of direct and diffuse

shortwave radiation and PAR flux densities in crop canopy in relation to the canopy

structure, the optical properties of leaves, LAI and solar radiation conditions (Fig.

3.9 and Eqs. 3.12 to 3.20). The simulated radiation environments are shown in
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Figs. 3.10 and 3.11 for different types of canopies under different solar radiation

conditions. The simulated profiles of the radiation fluxes in the canopy agreed

with the measurements (Fig. 3.12).

By using these radiation transfer equations in crop canopies and experimental

data so far given for the respective crop leaves, crop canopy photosynthesis was

numerically evaluated in relation to the canopy structure, LAI and solar radiation

conditions (Fig. 3.13). When LAI and radiation level are both high, the simulated

gross canopy photosynthesis ((J)g) for vertical leaved canopies like rice was higher

than that for horizontal leaved canopy like sunflower and soybean. The influence

of the canopy structure on (J)g, however, was smaller than those predicted by other

models. A realistically maximal effect of the structure on (J)g was estimated to be

about 25%. While the influence of the percentage diffuse radiation on (J)g was as

large as 30% at maximum, for all types of canopies with LAI=4. Such a large

influence of the diffuse radiation came from the two facts. Firstly, with increasing

percentage diffuse radiation, the radiation energy distribution within the canopy

approaches to more uniform. Secondly, with increasing diffuse radiation, fraction

of PAR to total incident shortwave radiation also increases.

Chapter IV. Modelling and the joint simulation of microclimate, transpiration and

net photosynthesis in crop canopies

On the basis of the analyses and the experimental data given in the previous.

three chapters, a comprehensive model was developed for simultaneously simulating

microclimate, net photosynthesis and transpiration of crop canopies in steady states,.

in relation to the physiological properties of leaves, canopy structure and external

meteorological environments, except for soil moisture factor. The model was named

MICLAM (crop MIcro Climate and Leaf Action Model). The scheme of MICLAM

is given in Fig. 4.1. The model was applied to rice and sunflower crops under

variously different environmental conditions, giving the following simulation results.

The simulated vertical profiles of the respective radiation fluxes densities,_

diffusivity, leaf and air temperatures, water vapour pressure, carbon dioxide con

centration and source or sink strength of the transpiration and net photosynthesis

are given in Figs. 4.4 and 4.5 for the respective crops. When the incident radiation

was high and the saturation deficit of water vapour in air was low, the air temperature

incide the canopy was higher than that above the canopy and leaf temperature was

higher than the air, so that Bowen's ratio was positive. When the radiation was

low or the saturation deficit was high, the reverse was true. The simulated Bowen's

ratio as a function of the incident shortwave radiation flux density and the air

temperature is shown in Fig. 4.7.

In Fig. 4.6 are shown the vertical profiles of the diffusion resistances at air layer

in the canopy (rb), leaf boundary layer (ra), stomata (r.) and at mesophyll (rM), simul-



ated for a moderately developed rice canopy. The orders of these resistances under

a usual environmental condition were fb:::::10-2~10-\ f a:::::10-\ fs:::::10o~10\ and

:rM:::::10o~oo sec cm-I . It was, therefore, concluded that both the rates of the

net photosynthesis and the transpiration of crop canopies are more restricted by

the physiological resistances (fs and f M ) than by the physical diffusion resistances

(fband fa). f sand f M in crop canopies were found to be limited mainly by the shortage

of the radiation energy due to the mutual shading of the leaves.

The average leaf canopy temperature (TL ), the net photosynthesis ([in) and

the evapo-transpiration (ET ), simulated for rice and sunflower canopies in relation

to the shortwave radiation intensity, air temperature, atmospheric humidity or

wind velocity above the canopies are presented in Figs. 4.8 to 4.11. The following

aspects may be pointed out from those simulation results.

First, ([in-radiation relations are either a saturation type, a non-saturation type

or an optimal type curve depending on the crop structure, air temperature and hu

midity conditions. Second, ([in at low air temperature is higher in sunflower than

in rice, despites the leaf temperature and photosynthesis relation in the sigle leaf

was similar between these two crop leaves. This is mainly because the temperature

of the leaves at upper canopy layer, which are photosynthetically most active, is

higher in the sunflower than in the rice (d. Figs. 4.4 and 4.5). Third, with the

increase in wind, ([in and ET both increase when the air temperature is high, but reverse

is true when the air temperature is low. The negative effect of the wind at lower air

temperature comes from the decrease in the leaf temperature. Third, with lowering

the relative humidity, ([in at all temperature conditions decreases, and E T at higher

temperature conditions is suppressed. The influence of the humidity on ([in is,

however, smaller than that of the single leaf shown in Fig. 2.3. This is because,

under canopy condition, ([in is more restricted by the radiation factor than by the

humidity and because crops produce a mild humidity environment in the canopy

through the transpiration.

The model MICLAM well explained the transpiration or evapo-transpiration

from rice field, measured by Tomar· and O'toole (1979),(231) with errors less than

15% (Figs. 4.12 and 4.13).

An attempt was made at simplifing MICLAM, a comprehensive model here pro

posed for simulating the mutually dependent relations between the crop micro

climate and the physiological activities, so as to easily be incorporated into alarger

dynamic model for crop growth. I t was found that over 90% of the variabilities

of crop canopy photosynthesis, simulated by MICLAM for wide ranges of the environ

ments, can be explained by a much simpler model in which only the radiation and

the average canopy temperature factors were considered (Fig. 4.16). It was, the

refore, concluded that the major factors that affect ([in under usual environments

are firstly the radiation factor and secondly the factors related to the canopy tempera-
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ture, and that the direct influences of wind, humidity and CO2 concentration within

the canopy are very small, so long as the soil moisture conditions are optimal.

The average canopy temperature, which were predicted by MICLAM, were

tabulated as a function of LAI, water vapour pressure deficit of air, radiation intensity

and wind speed (Eq. 4.23 and Fig. 4.14). By using this tabular function for average

canopy temperature under variously different environmental conditions, the com
prehensive canopy microclimate and photosynthesis model was simplified to one

similar to what was explained in Chapter III.

Chapter V. Growth and maintenance respirations ofrice and sunflower crops

The growth and the maintenance respiration rates of rice and sunflower plants

were experimentally determined.

The night-time respiration of the rice plants increased linearly with the increase

in the day-time photosynthesis (Figs. 5.1 to 5.3). From this relation the growth

respiration factor (Gr) or the transformation factor (k) of the gross photosynthates

to the plant tissues (production value, PV) and the maintenance respiration rate

were determined at the different growth stages by using the method by McCree

and Silsbury (1978)(145). The results are given in Table 5.1.

The transformation factor (k) or the production value (PV) of the rice plants

was 0.77 (g dry weight/g CH20) at 25°C on average over the maximum tiller number

and boot stages, which was equivalent to 0.30 (g CH20/g dry weight) in the growth

respiration factor (Gr ). The maintenance respiration rate of the whole crop averaged

over the same growth stages was about 0.012 (g CH20/g dry weightjday) at 25°C.

The values of k or PV at 15°C in air temperature was apparently larger than that

at 25 °C. This was considered to be due to that the photosynthates were not com

pletely depleted for the growth during the night at the lower air temperature condi

tion. The temperature coefficient (QI0) of the maintenance respitration rate of the

rice was estimated to be 1.78 on average over 10-35 °C.

Time changes in the relative growth rate (RGR) and the respiration rate of each

sunflower organ were measured during the growth of the crop (Figs. 5.6 and 5.7). It

was observed that RGR and the respiration rates both decreased with the growth
of the sunflower plants. From these experimental data, the transformation factor
(k) and the maintenance respiration rates of each sunflower organ and the whole

crop were determined at the vegetative and the reproductive growth stages, by the

method developed by Heaketh et al. (1971)(65). The results are given in Table 5.2.

The value of k of whole sunflower crop was estimated to be 0.64 (g dry weightjg

CH20) on average over the vegetative and the reproductive stages, while the main

tenance respiration rate at 25°C was 0.015 (g CH20jg dry weight/day) over the same

growth stages. It was found tha.t the leaves have the highest growth and maintena-



nee respiration rates among the sunflower organs. The temperature coeffiecient

of the maintenance respiration rate was approximetely same for all the sunflower

organs, and was about 1.82 over 15-30 °C (Fig. 5.8).

It was, however, judged from the growth simulation of the sunflower crops

in the next chapter that the values of k, here obtained for the respective sunflower

organs, were underestimations by about 15% (d. Chapter VI).

Chapter VI. Modelling and the simulation of the dynamics of sunflower crop growth

in relation to weather conditions

The results of the experiments and the analyses in the foregoing five chapters,

and the results of the additional experiments on the developments, the partitioning

of photosynthates to each organ (Fig. 6.2) and the specific leaf area (Fig. 6.3) on

sunflower crops, were integrated into a dynamic model named SUNGRS, for simulat

ing the sunflower crop growth in relation to the meterological environments, except

soil moisture conditions. The scheme of the model SUNGRS is presented in Fig. 6.4.

SUNGRS was programmed with CSMP III, a dynamic simulation language (IBM,

1972) (85), in executable form, and the full simulation program is given in the Appendix

with sufficient notations. A simulation result by SUNGRS on diurnal courses of

photosynthesis, reserve carbohydrate level and the growth is shown in Fig. 6.7.

To explain the measured growth of the sunflower crop by SUNGRS, 15% larger

value was needed for the transformation factor of gross photosynthates to each

sunflower organ, than those experimentally obtained in chapter V (Fig. 6.7). The

transformation factors, thus modified from the trial simulations, were very colse to

the value that Penning de Vries (1972)(175) has estimated for sunflower from the

biochemical analyses. With this modification for the transformation factors of the

organs, SUNGRS quantitatively well explained the observed growth dynamics of

sunflower crops under variously different environmental conditions (Figs. 6.8 to

6.10). Hence, the experiments and the analyses on the growth processes of the

sunflower crops, made in the preceding five chapters, were largely justified to be

reasonable in comparison with the actual crop growth, with the exception of the tra

nsformation factor.

At the reproductive growth stage, however, the simulated growth gave underesti

mation than the measurements for most cases, although the model qualitatively

well explained the growth behaviour of the crops under the various environments.

A discussion was made for the possible reasons that caused the underestimations

in the simulated growth at the reproductive stage.

Parameter sensitivity analyses were made for major parameters and weather

factors with SUNGRS, by incorporating the actually observed weather data during

the growth season of the sunflower at Tokyo in 1971. The results are summarized

in Fig. 6.12. It was found that the parameter E, which is the initial inclination
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angle of the leaf photosynthesis-light response curve, gives the largest influence on

the growth throughout the whole growth period of the crop. Then the transforma

tion factor or the production value (PV), the parameter A, which is related to the

light saturation value of leaf photosynthesis, and the daily solar radiation (DAYSRI)

followed. These parameters are all related to the magnitude of input to the plant

system. It was, therefore, concluded that, when the temperature and soil moisture

do not significantly limit the growth, the crop growth is principally determined by

the magnitude of the input.

In comparison with the above parameters, the average leaf inclination angle

of the canopy (ALFBAR), the temperature coefficient of the respiration (QIOR)

and the maximum tissue growth rate at 25°C (MRGR25) were found to give very

small influences on the growth at all. The parameters related to the leaf area growth,

such as the specific leaf area (SPLA) and the partitioning ratio of the photosynthates

to the leaves (PATRL), were found to give large influence on the initial growth, but

to give only a very small or negative influence on the growth at later stages. The

minor or the negative effect of the luxurious leaves growth at the later stages came

from the facts that the mutual shading of the leaves for the radiation becomes very

severe and that the leaves are the most energy consuming organ for the formation

and also for the maintenance (d. Chapter V).

The influence of the maintenance respiration rate (SMR25) and the air tempera

ture conditions (TAMX and TAMN) was small at the initial stage of the crop growth,

but became gradually larger with the progress of the growth.

Chapter VII. General discussion

The studies, so far explained in each of the 6 chapters, were fully discussed.

It may be concluded that it is possible to explain and predict, with acceptable errors,

the crop growth at the vegetative stages from weather conditions, based on the

model in which are integrated our present knowledge and experimental data on

physiological, ecological and physical processes of crop growth, provided that the

environmental conditions are moderate. In order to improve the present model,

for the simulation of the dynamics of the weather and the crop growth relationships,

to be applicable for the practical purposes of the growth and the yield prediction,

with a satisfactory accuracy for wide ranges of environments including the stress

conditions, the following five points are pointed out as important work to be made.

These are firstly, analyses and modelling of climatic adaptation phenomena

of crop photosynthetic activities; secondly, measurements and analyses of dry

matter budgets in crop growth at the reproductive stage; thirdly, analyses and

modelling of crop leaf area growth in relation to the environments; fourthly, analyses

and modelling of the partitioning processes of photosynthates in relation to the

environments; and fifthly, the incorporation of soil water and nutrients factors to the
crop growth model.
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付、ヒマワリ個体群の生長モデル（SUNGRS）の

プロゲラムと結果の出力図
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IF‘K・EO●N¢SU氏β，　GO　TG　111

S1冨S1＋2．●O＊RISFk

GOτC　l10
S2駆S2＋R：SFκ
CONTIhUE
飛IS冒‘S1＋S2｝寧！）εしSUA＊OD嘱　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　

Sし暦εxS躍SU凹εXS・ALO6⊂RIS，ノFX
CこNTINし1三
E…』τS5～膿SU門EXS！Fし0ム了⊂NCLム：，

εXTi卜Cτ工ON　COEFF：CIENτ　FCR　OIFFしSE　SKY　PムD！ATIC卜

cONTINしE
EhDPRO
寧

ホ　　　　　　　　　　　　　　串＊ホホホ掌＊ホホ宰傘ホ＊＊宰＊＊卓ホ＊＊宰雰本坤＊ホ‡本⇒rホ＊＊＊＊＊ホ宰毒ヰ宰宰宰ホ＊

ホ　　：：02●　RムDIA了：ロ腕　FしUX　DE病S1TY　IN　CムトhOPY
取

ホ　　　　 RAD：A了ICN　FしUX　OE践SITY　DISτR：BUTI〔』　1！㌧　CAN口PY　IS　CAしCULAT｝臼　HERε
＊　　　　　　　　　　　　　　　，

PROCEDURE　E了DR●DISRO●DSCPARgしSCPムR●PSSUし轟gOSCムSR，USζASR霧RDFしX⊂TOS只：O●g■，
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　　　　　　DSCSRO●CUSUNA●COSALFgSINムしFgCOSBTorTSR●PROBl〕●飾し●DELτF1
＊　　　　　CALCししATION　CF　VER了1CAL　PROFIしE　OF　RAO！ゑ丁：f〕N　FしUX　OENS！τY　了N　GANOPV
　　　　　　CGS　　　　　　　　　　しNI了　　　　　　　　　　　　　　　　　USED寧　　　　　　　　　　　　　　Is　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　HERE

PARム凹　SCOFSR巴O●25
串　　　　　　SCA了τERRING　COEFF．1ClE卜了　FOR　P：黛ECT　ム丙O　DIFFUSE　RADIATION　OF　C4NOPソ
ρ幽RAH　SCOFPR貫G●．1
＊　　　　 SCATτER1NG　COEFFICIENT　FCR　PムR

PARA揮　只EFS露Oo1
＊　　　　 RεFしECτIVITY　CF　SOIL
PARA凹　REFSPR80005
串　　　　 REFしEC了IVITY　GF　SCIし　τO　PA窺
　　　　　　IF⊂TcSR10・LT●1．0ε“7，　GO　τ0　501

　　　　　　IF‘CむSU卜AoL7●1・OE，4，　60　TO　121
　　　　　　1F⊂CしSしAA●G70Pム1／2●O騨1●OF騨4｝　Gq　TC　122
　　　　　　丁ハNCSA霧S！N‘CしSUNA｝！COS⊂CしSUNA，
　　　　　　GO了C　123

　　121　τハNCSA犀1●OE胴3
　　　　　　6D　 T9　 123・

　　122　TムNCSA星i・OE3
　　12ゴ　S！80●O

　　　　　　S280。O

　　　　　DO　I30　1巴1・～CβしF

　　　　　　SX1gC●O

　　　　　　SX2零C・O

　　　　　DO　140　ド81●NCB駈…丁A

　　　　　DRIしS‘：，暦｝8ムBS‘COSAしF⊂1，＋S1残ALF‘！｝！了AへCSA宰COS臼丁‘．凹，，

　　　　　01REC了　RAD：A「r10N　FLUX　OE程S1了Y　ON　ム　しEムF　冒HnSE　r臥CLINAτ：aN　βNGしF　！S

　　　　　CしASS　1　AND　AZ！P4AS　AhGしE　PEしAT！》E　TO　SUN　IS　CしASS　婦
　　　　　　IF‘H●EQ●工｝　G口　了0　14！

　　　　　　IF‘．絃．EOoNC8ETA｝　GO　TC　141

　　　　　SX18SX1＋2●0＊OR1しS⊂Ig凹，

　　　　　GC　TC　140

　　14：　SX2■SX2＋ORILS‘1，H，
　　14C　 CONT！NU［…

　　　　　ム㍗ORI8100！P《1ホPRCBD‘1｝＊‘SX1＋SX2，＊e・5卓Cεし8了ム
　　　　　IF‘1．EQo1｝　GO　τ0　131
　　　　　1F⊂1oEO・NCAしF，　G口　了【】　1ヨ1

　　　　　S13S1＋2●O＊AVDRl
　　　　　GOTC　130
　131　S2富S2＋《VDR：
　130　COトYI～UE
　　　　　Eτ【】R’霧｛S1＋S2⊃＊DEしムLFホO●5

　　　　　EXTI践Cτ：ON　COEFFICIFNτ　FeR　OIRECT　RAD1ムTIτ〕卜，　Aτ　CUR良ヒNτ　SU膨　AしT：TUOE
　　　　　O1SRC8τCsR！O瞬OSCSRO
　　　　　O：RECT　SHORマ』AVE　RハD！ATIε腰　FLux　r卜TE馬S1τY　ム80VE　CムN口PY　I酌
　　　　　CAL！CH＊＊・2！SEC

　　　　　QS冒｛1．O脚SCOFSR，宰ETSR

　　　　　QP寓｛1●O・SC臼FPR｝＊F7SR
　　　　　IF｛ABS‘QS曹Elr【〕R，●しT・10CEの3，　GS3EτDR贈1．CF唄3

　　　　　AS呂SOOFSR＊E了DRホb！SRG！｛OS．EτOR，
　　　　　BS冨SCCFSRホ‘‘GS伽ET【〕9｝＊［｝SCSR口嗣SCOFS‘～＊Eτ臼P＊［、ISRO｝！層●o

　　　　　‘2・Oホ｛QS騨ETOR｝ホ‘10G・SCCFSR｝，

・CS匿SCOFSR＊E了OR＊DISRロホ⊂ETS只噌εTO黛，ノfOS宰象2駒εTPRホホ2，

OSCPム0呂OSCSR口零FPASSR
O1PハC8DISROホFPムOSR
！F‘A8S〔CP・E了OR，oしτ01．OE－3｝　QP零E了DF～・1●OE騨3

AP冨SCOFPR＊EτDR＊OIPAO！⊂qp－ETOR，
BP＝SCOFPR＊‘｛GP●ETOR，ホ疇SCPムOoSCOFPRホE了DR＊〔、lpムOり！・o・
‘2・0ヰ｛OP卿E了DR，＊｛100脚SCOFPR，｝

CP8SCOFPR＊E丁DR＊【）IPAO＊‘E了SRoFτDR，ノ‘OP串ホ2－ETORホ＊2｝
Ol⊃　150　J腐1●Nし

DCしAI8DELTF＊FしOAτ｛J脚1｝
DkF8DCしAI＊E了DR
IF⊂DKF●G了●1●OEI2，　DkF富1．OE2
PSSULA‘」，＝EXP‘rDKF》
PERCENT　SUNLI了　しEA　ARεA　1民OEX　《7　1ムYER　J

EXPS3EXP｛oqsホOCしAI｝
EXPP8……XP｛口QPヰDCLA！｝
OSCASR‘J，霧DSCSRO＊きXPSうASホ⊂PSSULA｛J｝一εXPS，
DOWN」ARO　SCムTτERED　SH〔！RTレAVE　RAOIムTle揺　FしUX　Aτ　tAYEFミ　J

ε〕SCPゐR‘J，躍DSCPAO＊EXPP＋轟P率｛PSSUし4｛J｝■EXPP，
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毒

＊

毒

150

160

50：

180
170

1go

502

DO目N』ARD　SCA了下εRεO　Pム只　虐1しX　：N　Cムト・OPY　L．ムYER　J

了DSR！‘J，8DISRO零PSSULA｛」，→DSCムSR｛」，
了OτAL　DO←jN日ムRDr　SHORτ騎AVε　RAOIATI〔1帳　FししX　DENS1TV　AT　L．凸YE険　J
CONTINUE
USSRC8REFS＊‘【⊃！SRO零ρSSしLA⊂昏L，＋DSCAS偉｛Nし｝｝

USPAC8REFSPR＊‘D！Pム0＊PSSUユA⊂Nし，＋DSCPAR｛N［．，，
EXSS星EXP｛鱒QS＊LA1，
EXSP8EXP⊂嚇QP＊鑑7A：｝

00　160　J31，NL
OCLAI監DEし1「F寧FLOAT‘J騨1，

EXPS3EXP‘QSホDCしAI，
EXPP8EXP｛QP宰OCLA！，
USCASR｛J，冨USSRO＊EXSS＊EkP雪寺BS本⊂1●0／FxPSoεXSS＊ホ2＊EXPSIoo●
＋CS＊｛PSSUしA⊂」，－EXSS＊PSSULA｛NL，＊EXPS，
UP尉ムRD　SCムTτEPED　PAR　FLUX　5ENSIτY　ムΨ　LAYεR　J
USCPムR‘」｝；USPムOホEXSP零εXPP畢6Pホ‘100ノ【「XPPoEXSP＊＊2＊罷…XPP，．・・

＋CP＊‘PSSULA‘J｝－EXSP零PgSUしA‘馬L，＊εXPP，
UP冒ARD　SCAττERED　S卜｛Q艮↑日AVE　FしUX　Aτ　しムVE勲　J

CC麗τINしE

GO　TO　5C2
DO　170　1冨1●NCAしF
OO　180　鮮冨！●卜CBETA

DR：LS‘1●H｝3egO
CONTτNUE
CON了1因Uε
DO　190　」雷1，Nし
pSSし」LA‘J｝霧O・C

TDSRI⊂J，＝OoO
OSCASR‘J，寓OgO
OSCPムR‘J，竃O●C

USCムS喰lJ｝30・O
USCPAR‘J，30・C
cONτ！NしE
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　、OISRC零O・O
CしSU卜A＝C・O　　　　量

EτDR竃1●CE3
CON了1NしE　　　　　　　　　　　　　r　　　．

ε践OPRO
串

毒　　　　　　　　　　　　　　 ＊率ホ＊琳＊卓ゆホ承穿ホ卓啄⇒ξ＊＊＊＊ホ宰寧卓＊＃ヰ＊卓＊準ホ宰＊窄索率＊癖＊ホ＊寮＊ホ串

串　　：：騨3．　AVERAGE　CA卜OPY　τF卜哩Pε1～轟τURE

零　　　　　AVERムGE　τE酬PERA了URF　〔IF　Cム料OPV　！S　CムしCしL《1Tヒr、　HFRE

PROCEDURE　AVTL3S8τL｛しA！，丁OSPI口gTム0曹vr〕O●t」ρ，
＊　　　　　FORTRAN　SUBReしT：～　FOR　CAICULA丁ING　CANCPY　AVE飛ムG∈　了E替PERATURE
FしNC了1〔】N

FしNCTlnp㌔
FしNC了10卜

FしNC710卜
FしNC7：⊂〕卜

FしNC了！α卜

串

FしNCY：｛〕卜

←しNC了：O卜

『しNCTIO卜
FしNCT：〔1N

FしNじτ10卜

FしNCτ！Oh
ゆ　　　　　7トE

FしNCT：Oh．TしTB2●0●O霧‘O・g騨Oo1｝，‘100，－1●3⊃，⊂20●g．205，●⊂4C●，曽ら・O｝

　　　TLτ80，0●O＝｛0・響o◎g3⊃g｛10．●口2・ら1，‘2C・●舳’1●1，●‘3C・，騨5．◎｝●‘40●，oρ．0，

　　　TLT臨C，3●33E．3冒‘O●●10，，｛1O●■61◎｝・｛2C・g－3●5｝．⊂40●，03・0｝

　　　了LTBO●1・Oε鱒2＝lOog4●O｝，｛20●●－103，g｛400●，み03，

　　　TLTBO，1067F．23｛Oo●6．219‘20●●103｝ザ｛らOo●．2●8｝
　　　TLτBO92●33E■2＝‘0・9802｝，⊂2000ら●O，●‘400●0●5｝
　　　TしτBC●3．OE騨23B‘O●●1CのO｝g‘20●■6●7｝g‘40893●6，

THE　ムBOVE　τABLES　ARF　LεAF臼A：R　1「E暦Pの　OIFFFRENCF　AS　A　FUNCT！eN　CF
RAD！ムマION　ANO　VAP口UR　PF～ESSUFミE　◎［…FICIτ　F6R　tAI3005

　　　Tし了BlgOoO8‘O．●．O・2，g‘10．，餉1．3∫曾‘2C●g騨2●臼，●｛4C●●一ら・9，

　　　τし了B1●3033ε口3＝‘C●，102｝●⊂10●g●0・8，g⊂20●，02●5｝g｛らO・g■5・3，

　　　了しTBlg1．OE口2量｛C●g209，，｛LO●●O●2，，‘20●，口2●O｝●｛らOo●－5・1j

　　　TしTB1，1●67E，28‘Oo，400，●‘10．，1●3，●C20，－O・3｝●‘400993．2，

　　　TL了B1，2033ε，23｛Oo●505⊃9⊂10●，3●5｝●｛20●●169》●‘40●●・0・5｝
　　　了〔TB1●3．OE．2霧｛Oog8●O，●‘正Oo，5●4，g⊂2C・，4●2［，14C●●2●2，

　　　　ムBOVE　TA8LES　ハR【i　FOR　LEムFoAIR　TE摂PE2ATURE　DIFFE5ミE三NCE　FOR　しム182

FしNCマ：Oh

fしNC了10卜
FしNC7：0卜

FしNCT：Oh
Fし睡CT：0へ

FしNC欄「：OPヒ

FしトIC7三〇h

季：しNCT：Oh

　　　TL了B2●3033E駒3露‘O．，1・O｝9⊂乳O・9．Oo箪，，‘2009－203，g｛40●，鰯4・1｝

　　　TLTB29100E－2犀⊂O●92■C，●‘1C・gO●O，，｛2Co，騨！08｝・‘らOo●●ら93｝

　　　τしTB291067E瞬2置‘O卿g3●2，●⊂100●1●2，，‘20●，層O●5｝・｛40●●．2●8j
　　　TしTB2●2●33E口2冨‘O・●4●3，●‘100，2●5，g‘2◎・，1．監，●‘らO．，刷0●7，

　　　マし了B2曾3●OE騨28｛O●●5・5，・‘1C・，3●9，，｛2C●，299，●‘4C・，1●3，

ABOVE　τABしES　ARE　FOR　しEAF．41R　TEMPo　OI「F【三Rε肘CE　FOR　しA：84　CムNOPY
　　　▽LTB3●O．08‘O・●O●O｝曾｛10●o．102｝，120・g脚2・4｝，‘40・，騨309，

　　了し了B3●3033E噛38‘O．●C・8，，｛10・o■！・O葺，‘2◎・9－2・4，・C400■騨308，

　　Tt7B3，100E口28‘Oo●1●6，●｛10■■鱒O●3，●⊂20●g●2●O｝g｛40●，鱒4■O，
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FしNCTI目h　TLTB3，1●67E・2冒‘O・g2●5｝●‘100●C●7，0‘20●g，100，●‘40・●・209，
FしNCT：Oh　了しTB392●33E・23‘O●●3●4｝●｛10●●1●6，・C20●・O●2，・1らO●，●1．3j

FしNCT！Oh　　　　　　　　　了LTB393．OE騨28⊂O・●4●6，●110・，2●8｝o‘2G●，1●6，●‘らCo，0・3》

■　　　　　A90VE　了幽BしES　ARE　F〔｝R　しε…AF●AIR　了E卜魔PεRAマUPE　DiFFERENCE　FOR　L轟1蟹600
FしNC了：ON　　　　　　　　　目TLTB8⊂0．●3●O，●‘50・●1●49●‘10C●o1・O，●‘200●●O．71，●｛らOO．90050，g●●●

　　　　　　、，　　　　　　　⊂60C・，O．36，g‘1000・・0●22，・｛10000・oO●0，

　　　　　　IF｛しAI・LE●O・5，　GO　了0　310

　　　　　　1F‘Lム1・Gε・6・O｝　GC　TO　311

　　　　　　1F｛LA1●LEo2．C，　GO　了0　313
　　　　　　1F‘しAI●しE●4●O，　GO　了0　314
　　　　　DτL）く18了』OVAR｛TしτB2gVDC，TrSRIO，

　　　　　DτLX2冨了』OVAR‘TしTB30VOC・丁pSRIO，
申

零

串

■

零

準

31G

311

313

314

32C

07LXI　IS　LEムF，戯：R　7EドPER直TU只E　OIFF『RE臨CF　ム了　しム134●O
D了LX2　　　　　　：S　了HAτ　A了　LA【竃6●0

0τLX8⊂しム1－4．O，！2・O本⊂0τしX290丁義＿X1｝ホ〔｝TしX！

了』E　INτERPOしムTεD　LEAF●ム1R　τεHPERATしjR∈　D：FFERE内CE　FOR　LAI34●O・6●O

GO了6320
DTL．X3T“eVAR‘了し↑BO●VOOg了OSRIO｝
LEムFoAIR　丁εHPERA7しRE　にIFFεR∈NCε　FrR　し凸！　しεSS　τHムN　Oo5

GC了0320
D了LX冨了し～CVAR‘TL了B3●VD〔二，70SPI【〕，

しE《F騨AIR　了EμPERA了しRE　61FFERENCE　F【：費　しム1　しA口〔≒ER　了HAN　6・O

GOTC　　　　　　32◎

DτしX18TLOVAR‘Tし7BO曾VDCg了eSRIO，
OτLX2冨了」OVAR‘TしTB1．VOr！g7〔｝SR！0｝

0了LX8ILA：90●5，！1●5ホ⊂0丁しX2・0マしX1，うrTLXl
LEAF鼻AIR　丁EHP∈RAτ』RE　C：FF【：只ENCE　FrR　しA！300502●O

GOτe　320
DτしX18マ」OVAR｛了L了B1●VOC，丁oSR！〔｝｝

OTしX2菖TkOVAR‘TしτB2・VOC，τ〔、SR：0｝
⊂〕τLX零‘しム1脾2●O，！2●Oホ‘DTしX2・DTLX1，惨CTしXl

LEAFoAIR　了E凹Po　D！FFERε」CF　FOR　Lム！犀2・O麟ら●O
EFLJI卜D8AFGεN⊂」τしTBgUG｝

AVTし躍DTしX＊EF』lhjD＋7AO
EAOPRC

＊　　　　　　　　　　　　ホ＊ホ串堆ホ幸率率ホホ卓零‡＊ホ＊宰＊宰宰幸卓本ホホ＊ホ宰宰‡＊ホ＊＊宰均＊噂＊＊宰宰宰＊

＊

寧　　：1・4●　G飛OSS　CANCPY　戸卜｛PTGSYN↑HESIS
ホ

＊　　　　　GROSS　CムNOρY　PH〔〕TOSY匹THESIS　！S　CALCUしATF，　HERF

　　　　　　DムGP｝・T8！NマGRし‘0●，CPHOτR鱒ρムGPHTホPUI．⊆…！OEしT，
零　　　　 0ムGPト了　IS　OAILY　GReSS　CA繰OPY　PHCTrSYN了臼「SIS　Ah［｝　（：PHO了R　1S　RA↑E
ゆ　　　　 OF　GROSS　CANGPY　PHrτOSY卜3τHESπS　‘GぐH20ノ日＊＊2！ε｝AY，
　　　　　　PししS巴1卸PULS｛S了AR了，1．O，

宰　　　　　pしLS　：S　A　PUしSε　70　RESET　OAGPHT　TC　ZERO　FVFRY　ε）AY

PROCEDUR　CPHO了R昌PHOTO‘TOS只！C●ε丁SRDOSCPAPoUSCρARgPSSUしAgD工SR〔〕，o●●
　　　　　　PROBD●卜L●DEL了FgAG，
率

●

ホ

串

ホ

ゆ

SしBRCU了！NE　了C　CムしCUしATE　GROSS　CAN【！PY　P｝10TOSYNTHESIS
CGS　しNIT　IS　しSED　HFPE
IF⊂TCSR：0■しTo】●0ε05，　GO　τ0　590

PG1竃C．O

P628C。O
DO　 510　 」31●NL
SCPARL紹∈TSR傘‘pSCPAR｛」，＋USCPAR｛J⊃，
SCAT▼ERED　PAR　FLUX　Oε卜、S1了Y　ON　しEAF　Sし艮FACE　ム了　しあYER　J　‘Cム1！Cド＊宰2／S激

PGSUA180．O
PGSUβ2星O．O　　　　　　　　　　　　　　，

DO　520　13工gNCAしF
PGSUB1冒O●O
ρGSU9280・0
0C　530　μ罵1●NCεEτA
DIPムRL蜜FPADSRゆDISRO零ORIしS⊂IoN｝
OIRεCT　PAR　FLしX　OENSITY　Oh　しEAF　Sし臼F…ACF　口HOSE　IhCしINATIξ〕N　AN6しε
IS　CしASS　I　ムND　AZIμU了卜4　ムkGしE　CしASS　凹　‘Cムし！C摩＊本2！SEC，

PGSUX1鵬Bホ｛SCPARし←01PA只L｝！‘1●0ウAG準‘5CpARI＿十D1PARL｝，
GROSS　PHOTOSY臥了HEτ：C　RAτE　PεR　U氏！T　しEβF　ARεム　eF　SUNし1マ　しEAF
‘GCO2！CP貞串宰2！SEC，

IF｛凹oEqo1，　GO　了0　531
1F‘凹．EQ●NC8ετム，　GO　TO　531
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＊

ホ

象

＊

531
530

52：
520

511
510

59C
591

PGSUBIBPGSUB1専2・04【PGSしXl
GO　TC　530
PGSU82星PGSUB2＋PGSしX1　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　．

CO陶τ1丙UE　　　瑠

PGSU匹X呂1・O！ρAIホ‘PGSしB1＋peSU臼2｝宰DεLきτム零0●5率PPOBD｛1｝

UEIGHTED　A》E硬ムGE　〔コF　GRCSS　PhGτGSY卜THES！S　OF　LεムVES　回卜40S∈　1卜CLI口
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