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要旨：スケーリング関係とは、生物の体または器官のサイズと、それらのサイズに伴って変化する構造や機能との関係
のことである。スケーリング関係は「べき乗則」で表されることが多い。本稿では、動植物の体サイズと表面積および
代謝速度（個体呼吸速度または個体光合成速度）のべき乗則で表されるスケーリング関係について述べる。とくに、動
物や植物の個体呼吸が個体重の 3/4乗に比例するという「クライバーの法則」を中心に解説する。次に、これらのスケ
ーリング関係を定量的に説明するための基本となる考え方として、相対成長（アロメトリー）、相似則およびフラクタ
ル成長の 3点について述べる。最後に、フラクタル成長に基づいたモデルの先駆例として代謝スケーリング理論（WBE

理論）を解説し、スケーリング研究の今後の展望を述べる。
キーワード：アロメトリー、相似則、クライバーの法則、WBE理論、フラクタル
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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

　本特集の企画趣旨（小山ほか 2013）でも述べたように、
生態学において用語スケール（scale）およびスケーリン
グ（scaling）の定義は主に 2つある。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、森林は樹木や草本などの個体から構成されている。
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、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。この意味
におけるスケーリングとは、異なるスケール（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森林や
生態系の光合成速度を求めることである。これは、スケ
ールアップ（ダウン）のことである。つまり、異なるスケ
ールを自由に行き来する分析手法をスケーリングと呼ぶ。
　もう一つの「スケーリング」とは、生物のサイズの変
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化に伴う、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。この「サイズの変化と、
その結果との関係」をスケーリング関係（scaling relation）
という（Schmidt-Nielsen 1984；Niklas 1994）。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（本川 1992；ホイットフィールド 2009を参照）。ス
ケーリング関係は、後述のように「べき関数」（アロメト
リー関係）になることが多く、これを「べき乗則」（power 

law）とよぶ。そして現在では、べき乗則で表される関係
のみをスケーリング関係と呼ぶ立場が次第に主流になり
つつある。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
ライバーの法則や、植物の自己間引き（自然間引き）の
3/2乗則（Yoda et al. 1963）などは、生態学における代表
的なスケーリング関係である。スケーリング関係には、
樹木の直径から個体重を推定するアロメトリー関係（小
見山ほか 2011）など、応用上きわめて有用な例が多い。
ここでのスケールは、物理学から生態学に導入された用
語で、「ものさしの目盛＝サイズを測る尺度」のことであ
る（松下 2002）。ある対象に対し、そのサイズやサイズ
を測る尺度を変えたみたときに、それに伴って変化する
量（もちろん、変化しない量でもよい）を考察すること
を一般にスケーリングと呼ぶのである。本稿では、体サ
イズの変化に伴って個体代謝速度（個体呼吸速度や個体
光合成速度）がどのように変化するか、という「代謝ス
ケーリング」について議論する。

べき乗則で表されるスケーリング関係

　前述のように、サイズと形態および機能の関係は「べ
き乗則」で表されることが多い。そこで、べき乗則に関
する用語を述べる。さて、ある変量 y（例：呼吸速度）が別
の変量 x（例：個体重）の「べき関数」であるとする（式 1）。

 （式 1）

式 1の bと k1は定数である。式 1の両辺の対数を取ると

 （式 2）

式 1の指数 bをスケーリング指数（scaling exponent）と
いう。これは式 2の直線の傾き（slope）である。また、

k1をスケーリング係数（scaling coefficient）、またはスケ
ーリング定数（scaling constant）という。また、この値の
対数値 log k1 を式 2の y切片（intercept）または高さ
（elevation）という。

相対成長（アロメトリー）

　生物学では古くから、相対成長（allometry）という用
語でスケーリング関係が研究されてきた。これは生物の
各器官を測定して得られる量（長さ、体積、機能 etc.）同
士のべき関数関係を表す用語である。これを相対成長関
係と呼ぶのは、2つの器官の大きさの相対成長速度が、
互いに比例関係にあるときに「べき関数」が出現するた
めである。例えば X、Yを二つの器官の大きさ（質量、長
さなど )、tを時間とすると（Huxley 1932、式 3、式 4）、

 （式 3）

式 3の左辺は Yの時間当たり変化量 (dY/dt)を Yで割った
値なので、器官 Yの相対成長速度（relative growth rate、
RGR）を表している。式 3の両辺をそれぞれ tで積分す
ると

 （式 4）

式 4の bと k2は定数である。式 4のスケーリング関係を
相対成長式（allometric equation）という。相対成長式は、
ある観測値（Xの大きさ）から別の変量（Yの大きさ）を
予測するときに有用である。例えば、樹木の個体重は幹
の直径の 2乗（断面積）に比例することが知られている
（Chiba 1998；小見山ほか 2011）。よって事前に何本かの
樹を伐倒し、個体重を測定して相対成長式を得ておけば、
地上で幹の直径を測るだけで樹木の個体重が推定できる。
ここで重要な点は、ある場所で得られた式が、別の場所
や複数の種で共通して使えるという普遍性（universality）
がしばしば見られることである。このように、場所や種
をまたいで広く適用可能な式を共通相対成長式（common 

allometric equation）という（Komiyama et al. 2005；小見山
ほか 2011）。共通相対成長式は、単に有用であるだけは
なく、生物学的な説明が可能な例もある。例えば、個体
重が幹の断面積に比例するという事実は、個体重が大き
くなれば、それを支える部分の断面積がそれに比例して
増加すると解釈できる（Chiba 1998）。また、同じ幹の中
でも根元のほうが太いが、このとき、幹の断面にかかる
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上方からの応力（個体重／断面積）が幹のどの部分でも
一定になるように、地上部全重の分配が行われている
（Oohata and Shinozaki 1979）。つまり、これらのアロメト
リー関係は、力学的に安定なデザインの結果であると解
釈できる。

相似則

　立方体の大きさを変えた場合に、表面積がどのように
変化するかというスケーリング関係を考える。立方体の
一片の長さを L、表面積を S、体積を Vとすると以下の関
係が得られる。

 （式 5）

式 5から

 （式 6）

式 6のスケーリング関係は、集団内における全ての生物
（形質）が成長しても形が不変ならば、つまり相似であれ
ば、立方体に限らず球や楕円体など任意の立体で成立す
る。式 5や式 6のように、そのまま相似形に拡大した場
合に期待されるスケーリング関係を相似則（principle of 

similitude）という（Thompson 1942（初版 1917年）；トム
ソン 1973）。さて、全ての生物が同じ形をしていて、相
似則（式 6）が成立すると仮定する。さらに、生物の比
重がサイズ間で不変であると仮定すると、個体重は体積
に比例する。このとき個体重（M）と表面積（S）の関係
は

 （式 7）

トムソン（1973）や多くの研究者は、生物の呼吸は表面
を通じて行われるから、生物 1個体の呼吸速度（以下、
個体呼吸 R）は表面積 Sに比例すると考えた（式 8）。

 （式 8）

式7や式8は相似則の例である。式8の両辺をMで割ると、

 （式 9）

式 9の左辺（R／M）は、動物の単位重量当たりの呼吸速

度を表す。式 9のスケーリング指数が負であることは、
Mの増加に伴い（R／M）が減少すること、つまり大きい
動物ほど体重当たりの呼吸速度が小さいことを意味する。
このように、相似形に拡大しても大きい個体と小さい個
体では、体重当たりの機能は異なる場合が多い（トムソ
ン 1973）。トムソン（1973）は、モルモットやクジラな
ど動物 6種の先行研究データを比較して、Mの増加に伴
って R／Mが減少する傾向があることを指摘した。

クライバーの法則

　クライバー（Kleiber 1932）はさらに、ネズミからウシ
まで様々なサイズの哺乳類の個体呼吸を測定して、Rが
Mの 3/4乗に比例することを発見した。これをクライバ
ーの法則（Kleiber’s law）または 3/4乗則と呼ぶ（式 10）。

 （式 10）

クライバーは、b=3/4（=0.75）を最も当てはまる関係
（best-fitting）として報告した。式 10より、Rと Mは両対
数グラフ上で直線関係になる。最近の報告では、この直
線関係は厳密には成立せず、両対数グラフで少し曲がっ
た曲線になることが報告されている（Isaac and Carbone 

2010；Kolokotrones et al. 2010）。
　植物の場合、大木の個体呼吸を測定することは非常に
難しい。そこで個体呼吸の直接測定に先立ち、まず表面
積が相似則に従って個体重の 2/3乗に比例するかどうか
が検証された。そこで Enquist et al.（2007）や Duursma et 

al.（2010）は、植物の表面積のうち、ガス交換（呼吸や
光合成）を行うのは主に葉であるとして、植物 1個体の
合計葉面積 F（個葉の集合を表す foliageから）と Mとの
関係を調べた。実際には茎や根も呼吸するが、植物全体
の表面積の一部分である葉面積のみに限定しても、相似
則が成立するならば、その関係はスケーリング指数 2/3

のべき関数になるはずである。ところが実際の結果は異な
り、植物の葉面積と体重との関係について以下の関係が報
告されている（Enquist et al. 2007；Duursma et al. 2010）。

 （式 11）

式 11において、Enquist et al.（2007）は小さい植物（草
本や若木など）では b=1に近い値を報告、また Enquist et 

al.（2007）と Duursma et al.（2010）は大きい植物（成長
した高木）では b=3/4に近い値を報告している。その後、
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Mori et al.（2010）は世界で初めて大木の地下部分をも含
めた大規模な個体呼吸の測定を行い、Mと Rのスケーリ
ング関係を報告した（式 12）。

 （式 12）

Mori et al.（2010）は、個体重が大きくなるにつれて次第
に cが 1から 3/4へと漸近していくという結果を得た。
これは先述の葉面積の結果（式 11）と整合する。ただし、
式 11および式 12において、大きい樹木における bや c

の値は、厳密には 3/4ではなく、実際には 3/4より少しだ
け大きくなるようである（cf. Duursma et al. 2010；Mori et 

al. 2010）。大きい個体におけるスケーリング指数 3/4はク
ライバーの法則と大体一致しており、動物におけるクラ
イバーの法則が、個体重の大きな植物についても成立し
ている可能性がある。これらの結果を統一的に説明でき
る理論的アプローチの一つが、個体サイズ間比較にフラ
クタル成長（fractal growth）の考え方を取り入れたもので
ある。

フラクタル成長とは

　大木の末端には小枝が多数あり、それぞれの小枝は大
木全体とおおよそ同じ形をしている。大木のように、あ
る図形の一部分（例：末端の枝）が全体（樹木全体）と
相似であるという性質を自己相似性とよび、自己相似性
を持つ図形をフラクタルと呼ぶ（松下 2002）。樹木の形
がフラクタルで近似できることは古くから認識されてい
る（Morse et al. 1985）。大木の成長のように、時間発展す
るパターンがフラクタルへと近づいていく現象をフラク
タル成長（fractal growth）と呼ぶ（Vicsek 1992；Barabási 

and Stanley 1995）。植物のサイズ間比較は、フラクタル成
長の一種と見なすことができる。フラクタル成長では、
相似則とは異なる指数をもつスケーリング関係が現れる
場合もありうることを述べる。例えば、植物の個体重（M）
と葉面積（F）の関係が、以下のべき関数（式 13）で表
されているとして、その指数 bを考える。

 （式 13）

最初に、小さな木をそのまま相似形に拡大する（図 1左
下）。すると、巨大な枝に巨大な葉を（小さな木と同じ数
だけ）持つような、不自然な大木ができる。このとき、F

とMのスケーリング指数は相似則 b=2/3となるであろう。

ところが現実の大木を見ると、幹と太い枝から構成され
る全体の外形は、おおよそ小木を相似形に拡大したもの
になっているが、末端の小さな枝葉の大きさは小木のそ
れと比して、それほど大きくは変わらない。また、それ
らの末端の枝葉は小木よりずっと多い。すなわち現実の
大木は、相似形に拡大した小木と比べると、表面の凹凸
が多く表面積が増加している。この事実から考察すると、
スケーリング指数は b > 2/3となることが予測される。次
に、単に小木を多数並べただけの集団を考える（図 1右
下）。これは、小木が成長しても幹などを作らずに、末端
の枝葉のみが分裂して増殖していくような場合を考える
ことに相当する。このとき表面積は体積に単純に比例し
て b=1となるであろう。現実の大木は、単純に小木の集
団ではない。成長に伴い、枝や幹などが肥大して、葉面
積や呼吸の増加に寄与しない器官の重量が増えていく。
よって現実の樹木のスケーリング指数は b<1となると予
測される。最後に、実際の樹木を考える（図 1中央下）。
これまでの議論からスケーリング指数は 2/3<b<1となる
と予測される。実際の樹木の成長は、相似形拡大と分裂
の中間的な性質をもつフラクタル成長によって近似でき、
自明でないスケーリング指数をもつと考えることができる。

WBE理論による 3/4乗則の説明

　West、Brown、Enquist（West et al. 1997, 1999a, 2000；
Enquist et al. 2000）による代謝スケーリング理論（metabolic 

scaling theory、著者らの頭文字をとってWBE）は、フラ

図 1．体積と表面積。
 体積（V）と表面積（S）との関係 S=V bのスケーリング指数

bについての考察。左下：小さな枝を相似形に拡大する場合、
スケーリング指数は b=2/3となる。右下：小さな枝が単に集
合するだけの場合、スケーリング指数は b=1となる。中央下：
実際の植物の成長は、近似的にそれら 2つの様式の中間的な
ものであると考えることができる。スケーリング指数の値は
拡大成長の様式によって様々な値（2/3<b<1）をとりうる。
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クタル成長の考え方をクライバーの法則の説明に用いた
例である。以下にWBEを解説し、その妥当性に関する
議論について述べる。なお、以下の節ではWBEの最初
の理論（West et al. 1997, 1999a, 2000；Enquist et al. 2000）
を解説し、その後同じ著者らによって提唱された「生物
の第 4次元」（The fourth dimension of life）というモデル
（West et al. 1999b、一般的にはこれもWBEと呼ばれるが、
後述のように全く別の理論である）については、後の節
で個別に議論する。
　WBEでは、それぞれの個体が持つ資源輸送のネットワ
ークに着目する。ここで資源輸送のネットワークとは、
哺乳類では循環器系、植物では維管束系である。まず、
体重が同じならば、全ての種・全ての個体のネットワー
クは同じ形をしていると仮定する。つまり、体重のみを
説明変数とするモデルを考える。この仮定によって、成
熟個体の体重が大きい種と小さい種（たとえばゾウとネ
ズミ）を比較して得られる種間のスケーリング関係は、
同一種内で成長段階が若くて小さいものと成長して大き
くなったもの（子供のゾウと大人のゾウ）を比較するこ
とによって得られるスケーリング関係と同一視される（こ
の仮定の問題については、本特集の八木ほか（2013）を
参照されたい）。WBEの中心となる考え方は、生物の体
の中に存在する資源輸送のネットワークを近似的にフラ
クタルと見なすことである。これは、必ずしも生物の外
形がフラクタルであるという意味ではない（ネズミもゾ

ウも外形はフラクタルには見えない）。そうではなくて、
個体内部の輸送ネットワークがフラクタルで近似できる
形をしており、それが呼吸速度を決定するという意味で
ある。ただし樹木では、維管束のネットワークの形は樹
木の外形にほぼ対応すると考えてよい。次にWBEの仮
定を述べる。なお、ここでは植物の維管束系を例として、
幹や枝などの用語を用いる。

仮定 1（自己相似性）最も根元側の枝である幹を i=0、幹
から分岐していく枝（パイプ）に順々に番号 i=1, 2… 

Nをつける（図 2）。樹木学の用語にならい、ある分
岐点において根元側の太い 1本の枝 iが末端側の n本
の細い枝 i+1に分岐するとき、iを親枝、i+1を娘枝と
呼ぶことにする。枝は全て円筒形であるとする（なお、
改良された植物モデル（West et al. 1999a；Enquist et al. 

2000）では、枝は先端ほど細くなる「円すい台」とな
っている）。ここで自己相似性の仮定により、ネット
ワーク上のどの分岐点も同一の分岐様式を持つと仮定
する。この仮定により、どの分岐点でも、親枝 1本は
n本の娘枝に分岐する（図 2、図では植物に普通に見
られる n=2の場合を描いているが、結果は nの値によ
らない）。親枝は娘枝より太く、かつ長いが、親枝の
直径や長さの、娘枝に対する相対的な倍率はどの分岐
点でも等しい。

仮定 2（ガス交換面積と呼吸速度の比例）ネットワーク

図 2．自己相似性を保つような成長・分岐。
 個体が成長して 1回分岐階層数が増えるときの分岐前（A）と後（B）のパイプの様子を示す（サイズの異なる種を
比較した場合も同じであると考える）。この図では 1本の親枝が 2本の娘枝に分岐するので、分岐数 n=2である。A、
Bにおける星印（白、黒）は、それぞれ成長する前とした後の同じ枝を表す。a, b, cは体積を表し、例えば同じ記
号 aが書かれたパイプは同じ体積である。この時、自己相似性の仮定により a:b=b:cである。よって成長前（A）の
各パイプを、それぞれの親枝の大きさに拡大して、新しい末端を加えれば成長後の個体が得られる。この末端のパ
イプの大きさは、個体サイズによらず一定であると仮定する。なお、図ではスペースの都合で分岐の階層数 N=2ま
たは 3しかない個体を描いているが、実際のモデルでは Nの十分大きい個体を考えている。
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末端の最小単位（末端の枝葉または毛細血管）の大き
さや効率は、個体サイズによらず不変である。個体呼
吸は、ガス交換面積（植物の場合は葉面積、動物の場
合は毛細血管の数）に比例する。

仮定 3（光合成）植物の場合、個体光合成速度も葉面積
に比例する。

仮定 4（断面積保持）枝の断面積は分岐点の前後で保持
される（図 3）。

仮定 5（Volume filling仮定）分岐前の枝を含む球の体積は、
分岐後の複数の小枝を含む球の体積の合計値と一致す
る（図 4）。

仮定 6（密度一定）個体重は、密度が一定の全パイプの
体積の合計値に比例する。植物の体は全て枝や幹のみ
からできていると考える。動物の場合も、個体重は血
管の体積の合計値に比例すると仮定する。

仮定 7（末端無視の近似）分岐の階層数は十分大きい。
個体全体に比べて末端の枝の大きさは十分小さく、個
体重への寄与は無視できる。

　以上の仮定の妥当性は次節で検証することにして、ま
ずは植物の幹を例にして、これらの仮定から 3/4乗則を
導出する。仮定 1により、どの分岐点においても 1本の
親枝は n本の娘枝に分岐する。ここで親枝と娘枝の大き
さの違いを考える。このとき、太さ（直径）の違いと長
さの違いを別々に考慮する。まず太さについて、仮定 4（断
面積保持）により、親枝の直径（ri）と娘枝の直径（ri+1）
との関係は、

 （式 14）

これを変形して、

                 （式 15）

ここで直径の拡大率と書いたのは、親枝の直径の、娘枝
に対する相対的な倍率である。次に、仮定 5（volume 

filling）（図 4）により、親枝の長さ（li）と娘枝の長さ（li+1）
との関係は、

 （式 16）

これを変形して、

                 （式 17）

上式の記号～は、「右辺が左辺に比例する」の意味である。
仮定 1の②（どの分岐点も分岐様式が同じ）はつまり、
式 15と式 17の 2つの拡大率がどの分岐点も同じ値であ
るということである。なお、West et al.（1997, 2000）では
これらの拡大率の逆数（縮小率）を用いているが、後の
説明を簡単にするために本稿では拡大率を採用した。
　次に、親枝が N回分岐した個体を考える。それが成長・
分岐して N+1回分岐した個体になる場合、その体重はど
の位大きくなるだろうか（図 2の Aから Bへと成長する
場合）。この問題を考えることには、次の意味がある。前
述のように、WBEでは種間および個体間の違いを捨象し
ている。つまり同じ体重ならば全ての種は同じ形・同じ
分岐階層数を持っていると仮定している。よって、ある

図 3．断面積保持仮定。
 分岐の前後で断面積が保持される。概念図のため、枝の大き
さの比は正確でない。

図 4．Volume filling仮定。
 パイプを包む球とは、枝の太さを無視して直線と見なしたと
きに、その直線を直径に持つような球のことである。この仮
定を変えれば、スケーリング指数は 3/4に限らず様々な値を
取り得る（Price and Enquist 2007）。
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個体の成長の前後での体重を比較することは、単に成長
前後の比較だけではなく、大きさの異なる種を比較する
ことと同じであると仮定されている。
　ここで、自己相似性の仮定 1により、小さい個体（A）
の各枝を一斉に「ある倍率」で大きくして、それに新し
く分岐した末端の娘枝を加えれば、大きい個体（B）が得
られる（図 2）。この「ある倍率」は、やはり自己相似性
の仮定 1により、各枝を、それぞれの親枝の大きさに拡
大した時の拡大倍率に等しい（図 2）。また、このとき仮
定 7（末端無視の近似）により、分岐の階層数 Nが十分
大きいとき、新たに加わる娘枝の体積を、それ以外の枝
の体積の合計値と比べて十分小さいとして無視する。後
述のように、分岐の階層数が小さい場合には、この近似
は成立しない。ここでは近似が成立したとして、末端の
娘枝の体積を無視する。以上により、N回分岐した個体
が N+1回分岐した個体の大きさになるときの体積拡大率
は、任意に取り出した枝 1本を、その親枝の大きさに拡
大したときの体積拡大率に等しい。この拡大率の値は

 

 （式 18）

式 18の右辺に式 15と式 17を代入すると

 

 （式 19）

式 19で得られた体積の拡大率は、仮定 6（密度一定）に
より、個体重（M）の拡大率に等しい（式 20）。

 （式 20）

一方、一回の分岐成長により末端のパイプの数は n倍に
増える。末端のガス交換を行う葉（毛細血管）のサイズ
や効率は個体サイズによらず不変であるから、末端のパ
イプの数が n倍になればガス交換面積（F）も n倍になる
（式 21）。

 （式 21）

以上から、個体が 1回分岐成長すると Mは n4/3倍になり、
Fは n倍になる。よって N回分岐した個体について

 （式 22）

これらを変形して

 （式 23）

よって

 （式 24）

最後に、個体呼吸（R）が Fに比例するという仮定 2に
より、3/4乗則を得る。

 （式 25）

仮定の検証

　仮定 1（自己相似性）を検証する。前述のように、サ
イズ間比較を近似的にフラクタル成長と見なすことで、
個体重と葉面積のスケーリング指数が 2/3<b<1となるこ
とを説明することができる。植物の場合、葉面積のスケ
ーリング指数が 2/3<b<1となることはデータにより支持
されている（Enquist et al. 2007；Duursma et al. 2010）。た
だし自己相似性の仮定のみからは b=3/4に限らず、成長
の様式によって様々なスケーリング指数が導出される
（Price and Enquist 2007）。
　仮定 2（ガス交換面積と呼吸速度の比例関係）を検証
する。植物の場合、前述のように十分大きな個体間では
個体葉面積（Enquist et al. 2007；Duursma et al. 2010）、個
体呼吸速度（Mori et al. 2010；森ほか 2013）の両方がス
ケーリング指数 3/4のべき関数で近似できることが知ら
れており、そこから、この比例関係は妥当ではないかと
思われる。実際にはガス交換面積として葉以外の部分の
寄与は無視できない。この仮定を検証するためには、根
など葉以外の部分の呼吸が葉の呼吸に比例して増加する
ことを検証する必要がある。葉面積と個体呼吸の両方が
3/4のべき乗則に従うことは、そのような比例則の存在を
示唆しており興味深い。動物の場合、呼吸速度がガス交
換面積に比例するかどうかについて、現在でも議論が続
いている（Glazier 2010）。
　仮定 3（光合成）については、光合成に必要な資源（光
など）が全て不足しない場合に限り成立する。後述の
「WBEと光合成」の章を参照。
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　仮定 4（断面積保持）を検証する。この仮定は、非圧
縮性流体の単位時間当たり流量が、分枝の前後で一定に
保たれることから導かれる。植物については、この仮定
はダヴィンチ則（Leonardo da Vinci’s rule、レオナルド・ダ・
ヴィンチが見つけたと言われている）や、パイプモデル
（pipe model、Shinozaki et al. 1964；吉良 1965）として経験
的に知られているもので、通導部分の面積に関しては、
ほぼ成立することが知られている（例えば Sone et al. 

2009）。実際には、植物の幹には通導に寄与しない死んだ
部分があり、幹の根元が太っていくので、太い幹を持つ
ような樹木では厳密には成立しない。相対成長式の章で
も述べたように、この太い部分は植物体を力学的に支持
していると考えられている（Oohata and Shinozaki 1979）。
この点は WBEの改良植物モデル（West et al. 1999a；
Enquist et al. 2000）で部分的に改良されている。
　仮定 5（volume filling）を検証する。残念ながら現時点
では、WBEはこの仮定が成立するための具体的なメカニ
ズムを明確に説明できていないように思われる（後述の
「生物の第 4次元」の節も参照）。また、導出の式からも
明らかなように、この仮定を変えればスケーリング指数
は b=3/4以外にも様々な値を取り得る（Price and Enquist 

2007）。
　仮定 6（密度一定）については、厳密には成立してい
るとは考えにくい。しかし、個体サイズに伴う密度の変
化がスケーリング関係に影響するほど大きくない場合に
は、近似的には正しいと思われる。
　仮定 7（末端無視の近似）については、それが成立す
るような分岐階層数（N）の十分大きな個体にのみ 3/4乗
則が成立する、ということである（Enquist et al. 2007）。
分岐階層数が少ない稚樹や、単茎の草本は、3/4乗則から
明瞭に外れることが知られている（Enquist et al. 2007；
Mori et al. 2010）。WBEは、この外れはWBEと矛盾しな
いと主張している（Enquist et al. 2007）。それに対して、
末端無視の近似とは無関係の要因（例えば、草本は茎も
呼吸する、大木には重力など力学的な制約が掛かる等）で、
3/4乗則に従わない可能性も指摘されている（Reich et al. 

2006；Mori et al. 2010）。

WBEの正しさ

　WBEの提唱者らは、より多くのデータを集めてスケー
リング指数が 3/4になることを報告することで、WBEの
正しさが証明されたと主張してきた。しかしながら、
WBEはそもそも経験則である 3/4乗則を説明するために

提案された理論である。データを集めて 3/4乗則の例を
いくら示したとしても、他のメカニズムによってスケー
リング指数が 3/4になっている可能性を否定できない。
よってWBEの正しさを証明するためには、その理論が
提示する生理学的メカニズム、つまり理論の導出に用い
た仮定の正しさを証明しなければならない。前述のよう
に、それらの仮定の中には、その根拠が明確に示されて
いないものも多い。WBEの仮定は器官レベルの生理学的・
形態学的なものである。よって、WBEの正しさを検証で
きるのは器官レベルの生理生態学のデータであり、個体
レベル以上のデータのみを用いた回帰分析では不十分で
ある。
　次に、WBEを批判する側の誤解について述べる。多く
の論文では、スケーリング指数 3/4に当てはまらない例
外を挙げることで、WBEを批判している。例えば Isaac 

and Carbone（2010）は 1000種以上の動物個体の呼吸速度
と体重の関係を調べ、全分類群を共通のスケーリング指
数で回帰した場合のスケーリング指数は確かに 3/4であ
るが、分類群毎に異なるスケーリング指数によって説明
する方が統計的に妥当であるとして、WBEなどの統一モ
デルによる説明を批判した。しかしながら、WBEはあく
まで、全体の傾向を説明するための理想モデルであって、
種や環境条件の違いを詳細に説明するモデルではない。
理想モデルとばらつきは異なる独立変数であるので、ど
ちらかがもう一方を否定するのではなく、両方とも正し
い可能性がある。また Isaac and Carbone（2010）や
Kolokotrones et al.（2010）は、両対数グラフ上での回帰線
が直線ではなく曲がっていることを指摘して、WBEなど
の統一モデルを批判している。これらについても、3/4乗
則を導くメカニズムに、サイズに依存した別の要因が理
想モデルに加わっていると考えることができる。その一
方で、もし断面積保持や volume fillingが成立しておらず、
WBEとは別のメカニズムから 3/4乗則が成立していたな
らば、WBEは誤りであるといえる。WBEが提示するメ
カニズムそのものの正しさと、WBEで考慮されていない
別の要因の有無は区別すべきである。

「生物の第 4次元」の概念

　WBEはその後、生物の第 4次元（West et al. 1999b）と
いう概念を提唱し、生物のフラクタル次元が 4次元、ガ
ス交換面積は 3次元であるという大胆な仮説からスケー
リング指数 3/4を導出した。さらに、次元に関するこれ
らの仮説から、前述の volume filling仮定を説明すること
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ができると主張した（West et al. 1999b）。その論文で彼ら
は、生物のガス交換面積は 3次元空間中に収められたフ
ラクタルで最も次元の高いものだから 3次元であると主
張している。そうなる理由は、「そのように仮定すると面
積が最大化される」と述べるのみで、実際にどのような
デザインで 3次元の表面積が可能になるのか、具体例は
示されていない。なお観測では、葉の集団など 3次元空
間を埋め尽くすように成長するガス交換面積のフラクタ
ル次元は、確かに 2次元よりは大きくなるが、3次元よ
りも小さくなる例が報告されている（Duursma et al. 

2010）。また、「生物の第 4次元」では、生物の体のフラ
クタル次元が 4次元になるような具体的なデザインは、
何も示されていない。以上から、「生物の第 4次元」は、
直ちに検証可能な理論であるとは言えず、彼らの展望を
述べた単なるアイデアであるといえよう。

WBE以外の理論

　フラクタル成長をする内部の輸送ネットワークが呼吸
速度を決定しているというのが、WBEの主張である。こ
れに対して、相似則の節で述べたように、個体呼吸速度
が毛細血管の数ではなく、体表面積（皮膚の面積）に依
存すれば個体重の 2/3乗に比例する（トムソン 1973）。現
在でも少数派ではあるが、動物の個体呼吸が 3/4乗則で
はなく相似則（2/3乗）に従うという立場がある（White 

and Seymour 2003）。また Glazier（2010）は、動物の表面
積が個体重の 2/3乗に従うという相似則を仮定した上で、
実際の呼吸速度が、表面積を通じて行われるガス交換（資
源の供給側）によって決定される場合（b=2/3）と、資源
を消費する側である体重に比例する場合（b=1）を想定し、
実際にはそれら両者の中間となること（2/3<b<1）を主張
している。
　McMahon（1973）の弾性相似モデル（elastic similarity 

model）では、体重を支える力学的制約によって動物の体
の大きさと筋肉の量のバランスが決まり、そこから個体
呼吸速度が 3/4乗則に従うと主張している。植物におい
ても幹（茎）は、資源輸送だけではなく個体の重さを支
えるという役割がある（Shinozaki et al. 1964）。静力学モ
デル（statical model）はこの考え方を定量化し、茎の断面
積あたりの応力が常にどの部分でも一定になるように茎
の太さや重量がデザインされていることを示した（Oohata 

and Shinozaki 1979；Chiba 1998）。これらの力学的制約の
重要性はWBE（West et al. 1999a；Enquist et al. 2000）で
は定性的にしか取り入れられていないため、まだ改良の

余地があるといえる。また、WBEの目指す全生物種の統
一理論に反対し、植物と動物の個体代謝速度が異なる理
論によって説明される可能性が議論されている（Reich et 

al. 2006；Glazier 2010）。いずれにせよ、2/3や 3/4などの
どれか一つの値が全ての場合を説明できるかどうかを議
論するよりも、どの対象を比較した場合に相似則が成立
し、どの場合に 3/4乗などの非相似則が現れるのかを考
察するによって、理論はさらに発展していくのではない
かと思う。

WBEと光合成

　WBEは、個体光合成（P）（ここでは植物 1個体の光合
成速度の意味）も、個体葉面積（F）に比例すると仮定し
て、個体呼吸（R）と同様に個体重（M）の 3/4乗に比例
すると予測した（West et al. 1999a）。

 （式 26）

　WBEはまた、個体光合成が式 26に従うとしたうえで、
森林全体の光合成速度を個体光合成の和として求めた
（Enquist et al. 2000）。しかしながら、現実の植物において
は、個体サイズの増加に伴い葉面積が 2倍に増えても、
個体光合成速度は 2倍にならないことがデータにより示
さ れ て い る（van Iersel 2003；Koyama and Kikuzawa 

2009）。その理由は、光などの資源の不足である。葉量が
2倍に増えたときに、葉同士の重なりが増えて、受光量
は 2倍以下となる。WBEは、全てのガス交換面積にどの
資源も十分に与えられることを仮定したモデルであり、
光合成速度を予測する理論としては改善が必要である。
この資源不足による Pの減少については、Pを「資源が
十分に与えられた場合の光合成速度」と「資源不足によ
る律速の効果」の積として表すロジスチック式の形で、
式 26に組み込むことができる（Koyama and Kikuzawa 

2009；小山 2012）。

生態学の代謝理論

　動物の個体呼吸に関するクライバーの法則（式 10）の
スケーリング係数 k5は、詳しく見れば生物の系統群によ
って異なる。例えば、恒温動物と変温動物ではスケーリ
ング係数が異なる。Gillooly et al.（2001）は、この現象を
細胞内の化学反応における温度依存性から説明し、これ
をWBEモデルのスケーリング係数に定量的に組み込ん
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だ。それ以降、体温は個体重と並ぶ重要な説明変数とし
てWBEに組み込まれている。この Gilloolyらの改良モデ
ルが予測するスケーリング関係、つまり個体重と体温を
主要な説明変数とするモデルを、個体から生態系レベル
にまで拡張し、生態学における様々な現象および機能を
説明する試みを代謝生態学（Metabolic Ecology）という
（Sibly et al. 2012）。これはかつて生態学の代謝理論
（Metabolic Theory of Ecology, Brown et al. 2004）とも呼ば
れていた。例えば、WBEの提唱者らは生態系代謝（ここ
では生態系全体の呼吸速度）を、様々な体サイズを持つ
個体の呼吸速度の単純な和であると予測している（Brown 

et al. 2004）。しかしながら、このようにWBEをそのまま
の形で生態系にスケールアップしていくことには疑問が
ある。例えば体サイズを一定にして個体数が 2倍に増え
たときに、個体群の代謝速度が 2倍に増えるのは、資源
律速の効果、つまり個体群密度効果を無視した場合のみ
である。今後、個体間相互作用をどのように代謝生態学
にくみこんでいくかが重要となるであろう。

ま　と　め

　異なるサイズの生物に対して、一つの理論を適用する
生態学のスケーリング理論は、複雑な生態学の現象を単
純化して統一的に議論するものである。様々な自然現象
をたった 1つの理想的なスケーリングの理論モデルのみ
によって説明することはできない。しかしながら、理想
モデルに従わない多くの現象（例えば、3/4乗則に従わな
い例の存在）は、理想モデルそのものを否定しているの
ではないと考えられる。また、我々の実証研究データが
理想モデルに従わない場合でも、その理由を考察するこ
とによって、我々のデータをスケーリングの理想モデル
に関連づけて、新しい視点で議論することができる。生
理生態学の実証データは、単にスケーリングが目指す統
一理論を否定するのではなく、今後は、理想モデルと実
証研究という 2つのアプローチを相互に補完し合いなが
ら発展していくことが望まれる。本稿で解説したWBE

理論は、スケーリング理論の一つの例でしかなく、問題
点や未完成の部分もあり、その仮定の正しさについての
疑問点も多い。しかしながら、フラクタル成長の考え方
自体は多様なスケーリング関係を説明するためのツール
として今後も有力であると考えられる。何よりも代謝ス
ケーリング研究の意義は、動物や植物といったこれまで
の区分を取り払い、分野を超えて理想モデルとのズレに
ついて議論する場所を提供してくれたことにあると思う。

我々も代謝スケーリング研究を通じて、これから生態学
を良い意味で刺激していきたいと思う。
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