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特集 2 代謝スケーリング理論：個体生理と生態系をつなぐ統合的アプローチ

スケーリングとは何か

　生態学において、用語「スケール」（scale）および「ス
ケーリング（scaling）」には 2つの意味がある。最初に、
これらの用語を整理して統一的な枠組みで議論するため
の準備をしよう。1つめの「スケール」は、生態学でよ
く用いられる「階層」の意味である。例えば、森林は樹
木などの個体から構成され、さらに、それぞれの樹木は
枝や葉などの器官から構成されている。このように、我々
が考える対象が属している、それぞれの大きさを持った
階層をスケールという。そしてスケーリングとは、スケ
ール（階層）をまたいで現象を考察することをさす（Field 

1991；村岡ほか 2007；千葉 2011）。例えば、葉 1枚ずつ
の光合成速度をモデルに代入して、シミュレーションを
用いて樹木 1本の、ひいては森林や生態系の光合成速度
を求めるとする試みである。これは、「スケールアップ（ダ
ウン）」と言い換えてもよい。これまでの研究で、個葉の
生理反応に基づいて森林生態系の炭素収支などを定量的

に予測・説明するモデル（process-based models）が構築
され、さらには、それらのモデルを用いて気候変動に対
する森林生態系の応答などがシミュレートされている 

（Ito 2010）。水域生態系に対しても、植物プランクトンの
生理反応に基づいて沿岸生態系の一次生産量を推定する
研究や（Genkai-Kato et al. 2008）、プランクトンの呼吸速
度から海洋生態系の代謝を推定する研究が行われてきて
おり（López-Urrutia et al. 2006）、これらは生態系レベルの
「スケーリング」である。これらを、以下で述べるスケー
リングと区別するために「スケールアップ」とよぶこと
にする。
　2つめの「スケーリング」とは、生物のサイズの違い
に伴う形態や機能の変化のことである（Schmidt-Nielsen 

1984；Niklas 1994）。例えば、ある動物と比べて体重が 2

倍大きい動物は、もとの動物と比べて、足の太さを何倍
にしたらよいのだろうか、という問題である。あるいは、
ある動物を、同じ形のままに拡大して体重を 2倍にした
ら、表面積は何倍になるのか、という問いかけである。
これらは「サイズスケーリング」または「サイズの生物学」
とも呼ばれる（この経緯は、本川 1992やホイットフィー
ルド 2009に詳しい）。特に代謝スケーリング（metabolic 
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scaling）とは、生物のサイズの違いと、サイズに伴う形
態や機能の変化との関係を考察することである。この、
サイズの差異とサイズに伴って変化する量との関係を「ス
ケーリング関係（scaling relation）」という（Schmidt-Nielsen 

1984；Niklas 1994）。スケーリング関係は、一般に「べき
関数」になることが多い（特集記事の小山ほか（2013）
を参照）。このため、現在では、上述のサイズ変化とそれ
に伴う形態や機能の変化との関係のうち、べき関数で表
される関係（アロメトリー関係）のみをスケーリング関
係と呼ぶ立場が主流になりつつある。ここで重要な点は、
スケーリング関係には特定の種や生態系に依存しないと
いう普遍性（universality）が、しばしば見られることで
ある。例えば、サイズの異なる動物種を比較したときに
個体呼吸速度が個体重の 3/4乗に比例するという「クラ
イバーの法則」（Kleiber 1932）は、単細胞生物から恒温
動物まですべてのサイズレンジ（10の 27乗）をカバー
するまでに拡張されている（Hemmingsen 1960）。近年、
植物でも十分に大きい個体では同じ法則が成り立つので
はないかという理論が提唱され（West et al. 1999, 2000；
Enquist et al. 2000, 2007）、それを部分的に支持するデータ
も得られている（Mori et al. 2010；詳細は本特集号の森ほ
か 2013を参照）。森林科学において知られる共通相対成
長式（アロメトリー関係式）（Komiyama et al. 2005；小見
山ほか 2011）や、自己間引きの法則（Yoda et al. 1963；
依田 1971）などは、生態学における美しい普遍性の例で
ある。

スケーリングの統一的枠組み

　さて、上記 2種類のスケーリングは、近年生態学にお
いて統一的な枠組みで議論されつつある。これは一言で
いうと、「個体レベルの理論であった代謝スケーリングか
らスケールアップして、生態系レベルにおける環境との
相互作用（生態系代謝）を定量的に理解しよう」という
ことである。この理論を代謝生態学（Metabolic ecology

または Metabolic theory of ecology、Brown et al. 2004；
Sibly et al. 2012）という。さきほどの「スケールアップ」
でも述べたように、生態系のスケールは、個体のスケー
ルが集まって構成されている。冒頭で述べた process-

based modelsのように、各個体の代謝速度を計算して、シ
ミュレーションによって生態系代謝を求めることはでき
る。実際、これまでの process-based modelsは個々の生態
系に対して、精密かつ実用的な結果を提供してきた。し
かしながら、これらの process-based modelsは、それぞれ

の種や生態系に対して個別のモデルや理論が必要である。
一方、前述のように個体のスケールにおいてクライバー
の法則のような種をまたいで（ときには、動物と植物を
またいで）適用可能な法則が発見され、その基礎理論が
発展しつつある。代謝生態学の立場は、このように種や
生態系に依存しない普遍的なスケーリング関係から出発
して、生態系代謝の基礎理論を構築することにある。例
えば、クライバーの法則を植物に拡張し、植物と動物に
共通する法則や理論から出発して、そこから生態系の代
謝速度の説明理論を模索するアプローチは、これまでの
process-based modelsには無かったものである。無論、こ
の立場の基礎となるスケーリングの諸法則に従わない例
外を挙げればきりがない（Muller-Landau et al. 2006）。代
謝スケーリング理論は、種間および生態系間に共通する
ような全体の傾向（a central tendency、Price et al. 2010）
を説明するものの、個々の生態系の機能や、およびその
結果としての個体群動態を正確に予測するモデルとして
は、process-based modelsと比べて誤差が大きく、実用性
に欠ける部分もある。しかしながら、代謝スケーリング
が目指す理想モデルは、いわば理想気体モデルのように、
それ単体では多様な自然現象を説明することが難しいが、
現象間で共通した理論的枠組みを与えてくれるものであ
る。生態学ではしばしば、個別性の存在を重要視するた
めに全体としてのパターンを見失ったり、普遍性への挑
戦を批判したりすることがしばしば見られる。それに対
して、複雑な現象が数多く見られる生態学の分野におい
て、全体を俯瞰し、統一的な尺度で自然界を説明する挑
戦もまた重要だと考えられる。普遍性と個別性は生態学
にとって排他的なものではなく、車の両輪となるべきも
のである。

本特集の構成と意義

　本特集は、生理学の一分野であった代謝スケーリング
の世界を広く生態学者に知ってもらうために企画した。
本特集は、この企画趣旨と 4つの論文から構成されてい
る。それぞれの内容は、生態学を専門とする 4人の若手
研究者とその共同研究者らが、それぞれの立場から、代
謝スケーリング理論へのアプローチを述べた論文から構
成されている。研究対象は、植物および理論（小山・森）、
微生物と魚類（福森）、魚類（八木）と多彩である。従来
の生態学の分野を横断する、本特集の構成と意義に着目
して欲しい。
　最初に小山ほか（2013）の論文では、全ての議論に共
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通する土台としてのスケーリングの数学的・理論的背景
に重点をおいて解説する。特に近年の代謝スケーリング
理論の発展の背景には、物理学から導入されたスケーリ
ングやフラクタル、および普遍性の概念が重要な役割を
果たしているといえる。これらの概念は、実は生物学に
とって必ずしも新しいものではないかも知れない。むし
ろ、物理学から導入されたスケーリングやフラクタルの
概念によって、これまで生物において経験的に（あるい
はそれぞれの生態系における個別の理論として）導かれ
てきたアロメトリー関係等が理論的に整備され、新しい
共通語を得る形で、生態学における異なる分野間の理論
的交流が活発になっているといえる。小山ほか（2013）
では、最初に基本となるアロメトリー関係（例えば、表
面積が体重の 2/3乗に比例するという相似則）を整理する。
続いて、クライバーの法則を説明するための理論とフラ
クタルの考え方との関係を詳しく述べる。特にクライバ
ーの 3/4乗則への導入として、植物のように枝分かれし
ながら拡大していく物体は近似的にフラクタル成長の一
種と見なすことができることを述べる。そして、この場
合にはむしろ相似則とは異なったスケーリング関係（例
えばクライバーの 3/4乗則）の方が、自然なスケーリン
グ関係であることを述べる。
　代謝スケーリング関係とは、生物のサイズの違いとサ
イズに伴う形態や機能の変化との関係であることを、さ
きに述べた。これを聞いて、以下の疑問を持つ人がいる
かもしれない。「そもそも、個体サイズの違いとは何か。
クジラのように大きな種だって、幼い頃は小さかったの
ではないか。」クライバーの法則は種間比較において見い
だされたものである。同様に、共通相対成長式（森林科
学における有名なアロメトリー関係式）なども、ある一
時点における異なるサイズの個体間を比較して得られた
スケーリング関係式であり、それぞれの個体成長を追跡
したものではない。実は、スケーリング関係には 3種類
あり、一般にそれらの関係は異なる。第 1種は、種間比
較におけるスケーリング関係（系統発生におけるスケー
リング関係）である。第 2種は、同種同時点の個体間を
比較して得られるスケーリング関係である。第 3種は、
個体成長を追跡して得られるスケーリング関係（個体発
生におけるスケーリング関係）である。とくに第 2と第
3種のスケーリング関係を議論する上では、個体間相互
作用の存在は欠かせない要素である。例えば、同種の大
きく育ったものは、小さなものの成長を阻害しないのだ
ろうか。それならば、個体成長を追跡するときにみられ
るスケーリング関係には、それ以外のスケーリング関係

にはない「生物間相互作用」がみえてくるはずである。
そこで本特集の八木ほか（2013）の論文では、代謝速度
の系統発生と個体発生の違いを整理した上で、成長に伴
う代謝スケーリング、すなわち代謝速度の個体発生に注
目することにより明らかとなった、魚類の個体間相互作
用（食う―食われるの関係）について述べる。現代にお
けるスケーリング理論やアロメトリー関係は、これらの
関係を明確に区別せず、まぜこぜに議論しているといえ
る。その点で、八木ほかの発見（Yagi et al. 2010）は、ス
ケーリングの最先端を進む研究として着目されている
（Sibly et al. 2012）。
　これまでに述べたことで、読者は以下の疑問を持った
かもしれない。「個体レベルの理論を単純に足し合わせる
だけで、本当に生態系代謝が予測できるのだろうか。」こ
の疑問は、まさに本特集のテーマであると言ってもよい。
例えば本特集論文の福森・奥田（2013）は、生物群集の
体サイズ分布から予測される生態系代謝（Enquist et al. 

2003）と、実際の生態系代謝とのズレについて考察して
いる。そのズレをもたらす要因の一つは、生態系代謝が
個体レベルの代謝だけではなく、群集レベルの資源制約
によって律速されていることである。この問題点をふま
え、現代の代謝生態学は、体サイズに伴う炭素・窒素・
リン比のバランスの変化を扱う生態化学量論（ecological 

stoichiometry、Kerkhoff et al. 2006；Niklas 2006；Elser et 

al. 2010）や光資源の不足による個体光合成速度の律速
（Koyama and Kikuzawa 2009；小山 2012）などを取り込み
ながら、現在でも理論の改良が続いている。つまり、代
謝生態学は、現在において発展途上の理論であり、スト
イキオメトリーの導入はひとつの突破口となる重要な課
題である。
　上記 3つの論文では、スケーリング関係を決定する要
因に重点がおかれているが、その生態学的（進化的）意
義についての統一的な議論が必要である。例えば、呼吸
速度がどのような生理学的メカニズムによって決まるか、
という問題と、なぜあるサイズの個体はその呼吸速度を
持つように自然選択を受けたのか、という問題は別のも
のである（Tinbergen 1963；長谷川 2002）。そこで本特集
号の森ほか（2013）の論文では、呼吸速度の進化的意義
について生物学全般からの俯瞰を試みる。また、上記の
ようなスケーリング理論の発展には代謝速度の正確な測
定方法の開発が基礎になっていることはいうまでもない。
森ほか（2013）ではさらに、植物の個体呼吸実測の重要
性や測定技術の発展について、その歴史的背景を述べる
とともに、著者等が中心に開発した樹木個体呼吸実測の
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方法論についても具体例を挙げて幅広く解説する。
　個体代謝を測定すること自体は生理学の一分野である
が、個体代謝と生態系全体の代謝とのつながりを議論す
ることは、個別の分野を超えた新しい生態学の代謝理論
への入口である。特に、我々生態学者が扱っているデー
タが、代謝スケーリング理論とどのように関わっており、
この理論がもたらす新しい視点によって、分野を超えて
自然界で見られるパターンを説明することが可能である
か、という点に注目して欲しい。本特集によって、読者
が自身のデータを代謝スケーリング理論へと関連づけて
いくことを考えるきっかけになり、この分野へ興味を持
っていただければ幸いである。
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