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はじめに

Dryas octopetala L．は，周北極植物（circumpo-
lar plants）の代表種であり，北緯 80゜の高緯度ツ
ンドラ帯から北緯 35゜の中緯度高山帯にかけて，
広い範囲に分布するバラ科の矮生木本植物である
（Hultén 1968）。地球が寒冷だった第四紀更新世の
氷期には，本植物を含む極地植物は現在よりも南方
に分布していたが，最終氷期から現在に至る温暖期
にかけて多くの個体群が北方へと移動していく中，

一部の極地植物群が高標高へと移動し，現在の中緯
度高山帯に飛び石状に分布して高山植物フロラの一
部を構成している（高橋 2000）。日本におけるチョ
ウノスケソウ（D. octopetala L. var. asiatica
（Nakai）Nakai）の分布は，北海道と中部山岳地
域の主に高山帯風衝地に隔離的に見られる（清水
1982）。なお，本論文では，D. octopetala L. var.
asiatica（Nakai）Nakaiを“チョウノスケソウ”，
D. octopetala L. var. octopetala を“ヨーロッパチ
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Abstract
We examined leaf traits（i.e. leaf size and shape, leaf dry mass per area（LMA）and leaf nitrogen concentra-

tion（LNC））of mountain avens（Dryas octopetala L．）growing at the southernmost extent of its geographical range
（mid-latitude alpine）, in Tateyama Mts., central Japan. We then compared leaf traits among a mid-latitude al-
pine population（D. octopetala L. var. asiatica（Nakai）Nakai）and high-latitude subarctic and arctic populations
（D. octopetala L. var. octopetala）, using data-set of four different populations already reported by Kudo et al．
（2001）. A mid-latitude population（Tateyama）had a rotunda-shaped lamina with larger leaf area, while a high-
latitude arctic population（Ny-Alesund in Svalbard）showed an elliptical lamina with smaller leaf area. LMA was
remarkably lower but LNC was greatly higher in a mid-latitude population than in subarctic（northern Sweden）
and high arctic populations. When all data（mean values in each population）were pooled, a negative relationship
between LMA and LNC was detected significantly among populations（r = －0.93, P = 0.02）. We discussed these
geographical variations in leaf traits from mid-latitude alpine to high arctic tundra in relation to climate vari-
ables and water availability.
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ョウノスケソウ”，両変種を合わせて“オクトペタ
ーラ”と呼ぶことにする。オクトペターラは温帯域
から寒帯域まで広い気候帯に跨って分布するため，
個体群間の生育環境の違いに応じた地理的変異・生
態的変異が大きいものと予想される。
ツンドラ植物や高山植物の個葉特性は，様々な環
境要因による影響を受け，同種内においても環境傾
度に沿って葉の形質や機能が大きく異なることが知
られている（Friend and Woodward 1990 ; Körner
1999 ; Kudo et al. 2001）。例えば，落葉性高山植
物のチングルマ（Sieversia pentapetala（L．）
Greene）では，標高が増すにつれて葉重量および
葉面積が小さくなり，単位葉面積当たりの葉重量（以
下 LMA = leaf mass per area）が減少し，葉中の
窒素濃度（以下 LNC = leaf nitrogen concentra-
tion）が増加することが知られている（Taguchi and
Wada 2001）。また，雪解け傾度，すなわち生育期
間の長さに沿って個葉特性を比較した研究では，落
葉性高山植物のチングルマ，ミヤマキンバイ（Poten-
tilla matsumurae Th. Wolf ）およびハクサンボウ
フウ（Peucedanum multivittatum Maxim．）は，
雪解け時期の遅れに伴い生育期間が短くなるにつれ
て個葉の寿命が短くなり，LMAが低下し，LNC
が増加することが報告されている（Kudo 1996）。
それに対し，常緑性高山植物では個葉の寿命が長く
なり，アオノツガザクラ（Phyllodoce aleutica
（Spreng．）A. Heller）では LMAが増加すること
が報告されている（Kudo 1992）。このような同種
内における個葉特性の変化は，スウェーデン北部の
亜寒帯高山ツンドラ帯においても確認されており
（Kudo et al. 1999），さらに大きな環境スケールで
ある緯度傾度に沿った個葉特性の変化も報告されて
いる（Körner 1989 ; Kudo 1995 ; Kudo et al.
2001）。

LMAは，一定面積の葉を作るのに要する炭素量
（コスト）と関連すると考えられている（Chabot and
Hicks 1982 ; Castro-Dies et al. 2000）。また，葉
に含まれている窒素の多くは炭素固定酵素（RuBP
カルボキシラーゼ）に投資されており，LNCと最
大光合成速度との間には高い正の相関があることが
多くの植物で報告されている（Field and Mooney
1986）。温度の低下や生育期間の短縮は，光合成に
よる炭素獲得量の低下を引き起こす。このような状
況下で落葉性植物は，葉を作るコストを低く抑える
と同時に高い光合成効率を可能にする葉を生産し，
短い生育期間内に正の炭素獲得量を確保することが
要求される（Kikuzawa and Kudo 1995 ; Kudo et
al. 2001）。すなわち，生育期間の短縮等の環境ス
トレスの増加に対して，LMAを低下させ LNCを

増加させる応答が期待される。一方で常緑性植物で
は，個葉の寿命を延ばして数年間に渡り光合成を行
うことにより葉を作るコスト当たりの炭素獲得量の
増加が可能であり，そのため物理的に頑丈な葉，す
なわち LMAの高い葉を生産することが期待される
（Kikuzawa and Kudo 1995 ; Kudo et al. 2001）。
広い地理的分布を持つオクトペターラは，落葉性
・半常緑性・常緑性と葉の性質が異なることが知ら
れている。チョウノスケソウ（D. octopetala L. var.
asiatica（Nakai）Nakai）は落葉性（清水 1982）
であるのに対し，寒帯域に属するスバールバル諸島
のヨーロッパチョウノスケソウ（D. octopetala L.
var. octopetala）は常緑性（Ronning 1996）であ
るという。しかし，これらの報告は個葉の寿命を実
際に測定したかどうかは定かではない。また，亜寒
帯域に属するスウェーデン北部に生育するヨーロッ
パチョウノスケソウ（D. octopetala L. var. oc-
topetala）は，生育期間中に生産された葉が越冬し
て翌年の初夏に落葉する半常緑性であることが報告
されている（Jonasson 1989）。さらに，亜寒帯に
属するアラスカにおいては，生態的二型が報告され
ており，風衝地に生育するオクトペターラの葉は小
型で落葉性であるのに対して，雪田に生育するオク
トペターラの葉は大型で常緑性であるという
（McGraw and Antonovics 1983）。このように，オ
クトペターラは，葉の形質や寿命に関して多くの地
理的変異を含んでおり，個葉特性が生育環境の違い
によって多様に変化していると予想される。
本研究では，オクトペターラのほぼ地理的分布南
限に相当する富山県立山の一ノ越風衝地に生育して
いるチョウノスケソウ（D. octopetala L. var. asi-
atica（Nakai）Nakai）を材料とし，葉の形態的特
徴を明らかにし，地理的分布北限に相当するスバー
ルバル諸島ニーオルスンでのサンプルデータ（D.
octopetala L. var. octopetala）との比較を行い，
両個体群間における葉形質の違いを明らかにするこ
とを第一の目的とした。さらに，LMAや LNC等
の個葉特性を，すでに報告された亜寒帯におけるヨ
ーロッパチョウノスケソウ（D. octopetala L. var.
octopetala）のデータ（Kudo et al. 2001）を含め
て解析し，オクトペターラの緯度的環境傾度に沿っ
た個葉特性の変異パターンを各生育地の気象条件の
違いから解明することを第二の目的とした。

調査地と方法

立山の調査地（TA）は，北緯 36°33’N，標高 2,700 m
（一ノ越）に位置する高山帯である。2002年の調査
地の気象環境を Table 1に示した。気温（高さ 30 cm）
は，温度センサー・データロガー（HOBO H8 Pro,
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Onset Computer社，MA）を用いて 1時間間隔で
測定し，2002年 6月 1日から 2002年 8月 31日ま
でのデータを用いた。日射量（MJ m―2）は，調査
地付近の室堂平に設置した日射計データロガー
（KADEC UP，コーナシステム社，札幌）より得
られた 2001年 7月 1日から 8月 31日までのデー
タ（1時間間隔で測定した月積算値）を用いた。月
降水量は，調査地付近に設置されている気象庁の立
山アメダスデータより，2002年 6月から 8月のデ
ータを用いた（気象庁 2002：電子閲覧室〈http : //
www.data.kishou.go.jp/index.htm〉）。

2002年 8月 28日，立山一ノ越のチョウノスケ
ソウ（D. octopetala L. var. asiatica（Nakai）
Nakai），イワウメ（Diapensia lapponica L. var.
obovata F. Schmidt），ムカゴトラノオ（Polygonum
viviparum L．），ミネズオウ（Loiseleuria procum-
bens（L．）Desv．）及びウラシマツツジ（Arctous
alpinus（L．）Nied．）が優占する風衝地群落内に
おいて，チョウノスケソウ 20個体から，各個体に
つき 1枚の葉を採取した（n=20）。採取した葉は，
素早く研究室に持ち帰り，各葉毎にコピーをとり，
その後 80℃で 48時間乾燥させた。それぞれの葉
について，乾燥重量を電子天秤（Sartorius New
MC 1，ザルトリウス東京社）で測定し，また各葉
サンプルのコピーをスキャナーでパソコンに読み込
み，NIH Image 1.62ソフトウェアーを用いて葉面
積，葉長および葉幅を計測した。これらの値から，
葉面積当たりの葉重量（LMA, mg cm―2）を算出し
た。葉の窒素濃度（LNC, ％）は，C-Nコーダ（Yanaco
MT―700，柳本製作所，京都）を用いて分析した。
北極・寒帯の調査地，スバールバル諸島スピッツ
ベルゲン島ニーオルスン（HA）は，北緯 78°56’N，
標高 100 mに位置するツンドラ帯である。1992年
から 1996年にかけての本調査地の気象環境は Ta-
ble 1に示した。ニーオスルンの気象データは，ノ
ルウェー極地研究所の観測データを用いた（ノルウ
ェー極地研究所 未発表）。1996年 8月上旬，ヨ
ーロッパチョウノスケソウ（D. octopetala L. var.
octopetala），ホッキョクヤナギ（Salix polaris
Wahlenb．），ムカゴトラノオ（Polygonum vivipa-
rum L．），モス・チャンピオン（Silene acaulis
（L．）Jacq．）及びジンヨウスイバ（Oxyria digyna
（L．）Hill）が優占する群落内より，ヨーロッパチ
ョウノスケソウ 10個体から，1個体につき 3枚の
当年葉を採取した。葉身長および葉身幅は，立山の
サンプルと同様な方法で計測し，各個体の平均値を
解析に用いた（n=10）。葉重量，葉面積，LMAお
よび LNCは，Kudo et al．（2001）のデータを用
いた。

亜寒帯の調査地（Table 1）は，北緯 68°21’N，
標高 400 mに位置するスウェーデン北部アビスコ
の亜高山帯ヒース（SA），そして北緯 68°22’N，標
高 1,000 mに位置するラタンニャ（Latnjajaure）
の高山帯に雪解けの早い風衝地（AE）と雪解けの
遅い雪田地（AL）の計三地点であり，SA→AE→AL
の順に生育好適期間が短くなっている（Kudo et al.
2001を参照）。各調査地点のヨーロッパチョウノス
ケソウ（D. octopetala L. var. octopetala）の個葉
データ（葉重量，葉面積，LMAおよび LNC）及
び気象データは，Kudo et al．（2001）を用いた。
これらのデータを用い，中緯度高山帯の立山（TA），
亜寒帯（SA, AE及び AL）および寒帯のニーオス
ルン（HA）の個葉特性を比較解析した。個体群間
の個葉特性の違いは，ノンパラメトリック法の
Kruskal-Wallis testにより同一の母集団とみなせ
るかどうかを検定し，統計的に有意に異なる場合に
は多重比較法の Steel-Dwass testを用いて各個体
群間の有意差を α=0.05のレベルで検出を試みた。
各調査地における気象条件を総合的に評価するた
めに，1）6月から 8月における月平均気温の積算
値，2）7月および 8月における日射量の積算値，3）
6月から 8月における月降水量の積算値をそれぞれ
用いて，各気象変数についての主成分分析を行った。
立山（TA）における 6月の日射量データが得られ
なかったために，その他の調査地についても 6月
を除いた日射量の積算値を解析に用いた。また，本
解析には各気象変数の値を log変換して用いた。主
成分分析によって得られた第一主成分（PC 1）お
よび第二主成分（PC 2）の固有値が調査地間にお
ける気象変数のバラツキを良く説明できた場合，こ
れらのスコアー値を用いて 4つの個葉形質との関
係をスペアマンの順位相関係数（rs）を算出するこ
とによって解析した。

結果及び考察

1．各調査地の気候条件
夏の平均気温は，立山（TA）の 6月を除けば，
すべて中緯度高山帯で高い値を示し，亜寒帯亜高山
帯（SA）から亜寒帯高山帯（AE及び AL），寒帯
（HA）にかけて低い値を示した（Table 1）。日射
量については，6月の TAのデータはないが，この
月では調査地間における違いは僅かであった。7月
では，TAからHAへと日射量が少なくなっており，
その傾向は 8月においてより顕著だった。8月の TA
の日射量を 1とすると，SAでは平均で 0.79，AE
および ALでは 0.76，HAでは 0.58に過ぎなかっ
た。立山（TA）では 7月上旬（和田 未発表），ニ
ーオルスン（HA）では 7月中旬（Wada 1999）と
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ほぼ同時期にオクトペターラが開花のピークを迎え
るが，HAではその後急激に気温の低下と日射量の
減少が生じており，生育好適期間が極端に短いこと
が伺える。TAの月降水量は他の調査地に比べて顕
著に多く，5倍から 10倍以上であった。以上の気
象データの比較より，高緯度地域では，中緯度高山
帯の立山に比べて 7月から 8月にかけての日射量
の減少が顕著であり，日照時間が長いにもかかわら
ずエネルギー的に生育好適期間が短く，降水量が著
しく少ないことが特徴としてあげられる。

2．立山とニーオルスンにおける葉形態の比較
立山（TA）とニーオルスン（HA）における，当
年葉の葉身長，葉身幅，長幅比および葉面積の解析
結果を Table 2に示した。葉身の長さと幅ともに立
山の個体群（TA）の方がニーオルスンの個体群（HA）
よりも大きな値を示したが，葉身長よりも葉身幅の
差が大きく，葉の形を表す長幅比は TAが平均で
1.38だったのに対してHAは 2.00であった。すな
わち，立山はより円形に近く，ニーオルスンはより
長楕円形に近い葉であることを示している（Fig. 1）。
Nakai（1916）は，次のような葉形態の特徴をあ
げ，日本のチョウノスケソウ（syn. Dryas octopetala
L. f. asiatica Nakai）を高緯度地域のヨーロッパ
チョウノスケソウ（syn. D. octopetala L. f. oc-
topetala）から区別した：1）葉が広く，基部が丸

く，先端が楕円形である；2）葉柄が長い；3）葉
身は広楕円形～楕円形でやや歯状である；4）表面
には光沢があり，裏面には白い綿毛があって突出し
た 5～10の脈がある。この葉身形に関する記載は，
長幅比に関する本研究の結果（Table 2）および葉
身形態についての観察結果（Fig. 1）と一致してい
る。また，立山の個体群（TA）の葉身は扁平であ
り，ニーオルスンの個体群（HA）の葉身は葉縁が
裏側に向かって巻き込まれていた。葉の巻き込みは，
気孔が風に直接さらされることを防ぎ，蒸発散量を
制限することで耐乾性を高める葉形変化の一つとし

Study site Tateyama
TA

Abisko
SA

Latnjajaure
AE & AL

Ny-Alesund
HA

Climate

Latitude
Altitude

Mid-latitude
alpine

36°33’N
2,700 m

Subarctic
subalpine
68°21’N
400 m

Subarctic
alpine

68°22’N
1,000 m

High Arctic

78°56’N
100 m

Air temperature（℃）

June
July
August

6.1
12.1
11.3

7.9±1.4
10.8±1.1
9.9±1.2

3.5±1.6
7.0±1.3
7.0±1.9

2.3±0.3
5.2±1.2
3.8±1.0

Global radiation（MJ m－2）

June
July
August

No data
504
434

539±61
478±47
341±32

582±74
481±26
328±43

568±67
375±75
253±30

Precipitation（mm）

June
July
August

244*
568*
213*

30±12
41±23
48±24

51±26
76±35
73±40

16±10
30±29
43±24

Table 1. Description of study sites and weather conditions during the summer season. Monthly mean for air tem-
perature and global solar radiation and monthly precipitation are shown. Values are given as means during
1992―96（SD）in Abisko, Latnjajaure and Ny-Alesund. Weather conditions in Tateyama are available only in
2002（temperature and precipitation）or 2001（global radiation）

*Data from Japan Meteorological Agency.

Fig. 1. A sketch of a leaf of Dryas octopetala L. var.
asiatica（Nakai）Nakai, growing at a mid-latitude
alpine（Tateyama, left figure）, and that of D. oc-
topetala L. var. octopetala, growing at a High Arc-
tic tundra（Ny-Alesund, right figure）．A vertical
line between the leaves shows a 1-cm scale.
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て考えられている（柴田 1985）。従って，HAの葉
の巻き込みは，高緯度地域での乾燥ストレスの強さ
を反映した現象の一つなのかもしれない。このこと
を明らかにするためには，葉温あるいは葉面上の飽
差（vapour deficit）等，個葉スケールにおける環
境要因を詳しく調べる必要がある。
両個体群ともに，葉身長よりも葉身幅の方が変動
係数が小さかった。葉面積は TAで大きく，平均値
でHAの約 4倍の値を示したが，変動係数は両個
体群ともに大きかった。個葉形質は，温度条件や土
壌条件および水分条件など様々な要因によって大き
な影響を受けることが知られている（Friend and
Woodward 1990 ; Körner 1999）。今後，緯度的傾
度に沿った多くの個体群で，葉が置かれている微環
境要因の測定と併せて個葉形態を比較検討すること
で，オクトペターラにおける葉の形態変異を環境に
対する適応的側面から説明できるかもしれない。

3．温帯から寒帯にかけての個葉特性の変異
個葉の乾燥重量（L-mass），葉面積（L-area），

LMAおよび LNCの 4形質について，地域間の比
較を行った（Fig. 2）。4つの形質は，それぞれ，地
域間で統計的に有意に異なっていた（個葉重量，葉
面積及び LMAについてはすべて P < 0.0001（n =
90）；LNCについては P < 0.0001（n = 60）．
Kruskal Wallis test）。個葉重量および葉面積は，
中緯度高山帯の立山（TA）から高緯度寒帯のニー
オルスン（HA）にかけて減少する傾向にあった。
特に，葉面積については，立山の個体群（TA）は
その他の個体群に比べて顕著に大きな値を示してお
り，亜寒帯以北の個体群とは有意に異なっていた
（Fig. 2の上右図）。緯度的傾度に沿ったこれら重量
およびサイズの変化パターンは，気象条件（Table
1）から読みとれる気温の低下と日射量の減少に伴
う生育好適期間の短縮の方向性と一致していた。
ところが LMAと LNCについてより詳しく見て
みると，中緯度高山帯（TA）から高緯度地域への
変化パターンと，高緯度における亜寒帯亜高山帯

（SA）から寒帯（HA）までの変化パターンは明ら
かに異なっている。TAでは高緯度地域に比べ，顕
著に LMA値が低く（Fig. 2の下左図），LNC値の
高い（Fig. 2の下右図）大きなサイズの葉が生産さ
れていた。一方で，SAからHAにかけての高緯度
地域においては，緯度が増すにつれて LNC値が増
加し，LMA値は SAから ALにかけて減少する傾
向が見られた。
これは，年間の生育好適期間の違い以上に，気候
帯に関連した環境条件の違いが関与していると思わ
れる（後述）。以上のことから，両変種の個葉形態
変異は，単に生育好適期間の長さだけで説明するの
は難しいようである。一方で LMA（X）と LNC（Y）
の関係を見ると，両者には地域間で高い負の相関関
係が見出された（Y = －0.21 X ＋ 4.6, r2 = 0.86,
P = 0.02）（Fig. 3）。同様の関係は，様々なバイオ
ームに渡る種間比較でも見出されている（Reich
1993）。
各調査地における気象条件を総合的に評価する目
的で，6月から 8月までの夏期生育期間における気
温，日射量および降水量の各変数を用いて主成分分
析を行った。その結果，第一主成分（PC 1）の固
有値（Eigenvalue）は 0.734，第二主成分（PC 2）
の固有値は 0.07となり，これらの主成分のみで各
調査地間における気象条件のバラツキを 99.9％説
明した（Table 3）。PC 1には降水量が，PC 2には
気温が，それぞれ大きく寄与していた（Table 3）。
これら PC 1および PC 2の各調査地におけるスコ
アー値と各個葉形質値との関係を順位相関係数
（rs）を算出して解析した（Table 4）。PC 1と LMA
との間には統計的に有意な負の相関関係が検出され
（rs=－0.61, P<0.0001, n = 90），一方 LNCとの間
には正の相関関係が検出された（rs=0.54, P<0.0001,
n = 60）。しかしながら，PC 2と両個葉特性との間
には統計的に有意な関係は検出されなかった（LMA,
rs = －0.01, P = 0.96, n = 90 ; LNC, rs = 0.12, P =
0.90, n = 60）。これらの結果は，LMAと LNCが
温度条件よりも水分条件によって大きな影響を受け

Site Tateyama（TA）
n = 20

Ny-Alesund（HA）
n = 10

Leaf length（mm） 15.8±2.6（16.5％） 11.2±1.3（11.8％）
Leaf width（mm） 11.4±1.5（12.7％） 5.6±0.5（9.7％）
Length/width ratio 1.38±0.11（7.9％） 2.00±0.23（11.6％）
Leaf area（mm2） 130.2±36.8（28.2％） 32.5±8.4（25.9％）

Table 2. Comparisons of leaf size（length and width）and shape（length/width ratio）in Dryas octopetala between
a mid-latitude alpine population（Tateyama, TA）and a High Arctic population（Ny-Alesund, HA）．Values are
given as means with standard deviations. Coefficient of variation（CV％）is shown in parenthesis. All variables
were significantly different among sites（P<0.0001, Kolmogorov-Smirnov’s test）
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Fig. 2. Comparisons of leaf traits of Dryas octopetala among five populations : TA, mid-latitude alpine at
Tateyama ; SA, subarctic subalpine at Abisko ; AE, subarctic alpine fellfield with early snowmelt at Latnja-
jaure ; AL, subarctic alpine snowbed with late snowmelt at Latnjajaure ; HA, high arctic at Ny-Alesund. Cir-
cles are shown as means（closed circles, TA ; open circles, SA, AE, AL and HA）with standard deviations（ver-
tical lines）．L-mass, individual leaf dry mass（left top）；L-area, individual leaf area（right top）；LMA, leaf
dry mass per area（left bottom）；LNC, leaf nitrogen concentration（right bottom）．Sample size of each popu-
lation is twenty in L-mass, L-area and LMA except for HA（n = 10）, and ten in LNC except for TA（n = 20）．
Different letters on the circles show significant differences at P < 0.05 level（Steel-Dwass test）.
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ていることを示唆している。個葉重量（L-mass）お
よび葉面積（L-area）については，いずれも PC 1
および PC 2との間に有意な相関関係が検出された
が，葉重量に関しては PC 1よりも PC 2との間に
より強い関係が見られ（Table 4），温度条件による
影響をより強く受けていることが示唆された。以上
のように，LMAと LNCは個葉重量および葉面積
とは異なり，水分条件による影響をより受けやすい
特性であることが考えられた。

LMAは生育環境の水分条件に影響され，乾燥ス
トレスが強まると LMAが増加することが知られて
いる（Woodward 1983 ; Friend and Woodward
1990 ; Körner 1999 ; Niinemets 2001）。これは，
植物が乾燥ストレスにさらされると，葉の細胞内に
おける膨圧や水の浸透性が変化し，葉の体積当たり
の重量が増え，その結果として LMAが増加するた
めと考えられている（Niinemets 2001）。オクトペ
ターラの LMAについては，気温や日射量から予想
される生育好適期間の長短よりも生育期間中の水利
用効率の違いの方がより大きな影響を及ぼしている
可能性が高い。立山個体群（TA）で LMA値が顕
著に低かったのは湿潤な気候帯の影響，亜寒帯亜高
山帯のアビスコ個体群（SA）で LMA値がもっと

も高かったのは乾燥した気候帯による影響と考えら
れる。しかし，最も降水量が少なかった寒帯のニー
オルスン個体群（HA）においては，SAよりも低
い LMA値を示しており（Fig. 2及び Fig. 3），各
調査地の降水量だけでは十分な説明が出来ない。寒
帯のHAでは，気温が低く日射量が少ないため蒸
発散量が少ないこと，土壌に凍土層があること，お
よび周辺の氷河やフィヨルドから水蒸気が運ばれや
すいことなどを考慮すると，亜寒帯地域に比べて必
ずしも水利用効率が低くないケースも考えられる。
各調査個体群における本植物の水利用効率を把握す
るためには，降水量だけでは不十分であり，葉内の
水ポテンシャルに影響を及ぼす要因，すなわち葉温
や地温，湿度および土壌水分量など，葉の置かれて
いる空間スケールに見合った環境因子を測定して評
価する必要があるだろう。いずれにせよ，各調査地
に生育している本植物・オクトペターラについて，
水分ストレスの程度を明らかにすることが今後の課
題である。
オクトペターラは中緯度高山帯の日本では落葉性

（清水 1982），亜寒帯のスウェーデンでは半常緑性
（Jonasson 1989），寒帯のスバールバル諸島では常
緑性（Ronning 1996）とされている。LMAと LNC

PC 1 PC 2
L-mass（n = 90） 0.33** －0.70***
L-area（n = 90） 0.61*** －0.58***
LMA（n = 90） －0.61*** －0.01ns

LNC（n = 60） 0.54*** 0.12ns

PC 1 PC 2
Temperature 0.273 －0.933
Global radiation 0.127 －0.207
Precipitation 0.954 0.295

Variance explained 91.0 99.9
（cumulative％）

Table 3. Eigenvectors for three climate variables dur-
ing the summer seasons on each of the first two
principal components（PC 1 and PC 2）

Table 4. Spearman rank correlation coefficients（rs）
between scores of study sites in PC 1 and PC 2 and
leaf traits. L-mass, individual leaf dry mass ; L-
area, individual leaf area ; LMA, leaf dry mass per
area ; LNC, leaf nitrogen concentration

Fig. 3. The relationship between LMA（leaf dry mass
per area）and LNC（leaf nitrogen concentration）．
Squares are shown as means of each population
（see Fig. 2 for sample size of each leaf trait）．Ver-
tical and horizontal lines show standard deviations
of LNC and those of LMA, respectively. A negative
correlation between LMA and LNC was found（r =
－0.93, P = 0.02, n = 5）．Refer Table 1 for abbrevia-
tions in this figure. **, P < 0.0001 ; ***, P < 0.01 ; ns, non-significant.
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の関係（Fig. 3）からは，中緯度高山帯の落葉性個
体群（TA）から亜寒帯の半常緑性個体群（AL, AE
および SA）までは直線的に LMAが増加して LNC
が減少する傾向にあるが，寒帯の個体群（HA）に
関しては常緑性から期待される高い LMA値を示し
ておらず，また LNC値が亜寒帯個体群よりも高い
値を示している。このパターンは，生育期間の減少
に伴う個葉特性の応答様式から考えれば（Kudo
1992, 1996 ; Kudo et al. 2001），落葉的な葉の性
質への変異とも解釈可能であり，常緑性とされる報
告（Ronning 1996）とは矛盾する。なぜこのよう
な結果となったかについては現在のところ不明であ
る。高山帯の 3つの個体群（TA, AEおよび AL）は
LMA-LNCの回帰直線上にほぼプロットされてい
るが，亜高山帯の亜寒帯個体群（SA）と低標高帯
の寒帯個体群（HA）については回帰直線からやや
離れたところにプロットされている。緯度的環境傾
度に沿った生育好適期間の長短だけでなく，前述し
た水分条件に加えて標高傾度に沿った微環境条件の
違いが関係しているかもしれない。
温帯，亜寒帯，寒帯といった気候帯間には，生育
好適期間の長短や太陽エネルギー量の違いだけでな
く，利用可能な栄養塩類や水分条件など様々な環境
要因の違いが存在する。それにもかかわらず，LMA
-LNCの密接な負の相関関係（Fig. 3）は，環境要
因の複合的な選択圧に対する個葉特性の変化パター
ンが生理的なトレード・オフに強い制約を受けてい
ることを示唆していると思われる（Reich 1993）。
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