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要旨：生物の個体当たりのエネルギー代謝速度と個体サイズ（体サイズ）の関係（代謝スケーリング：metabolic 

scaling）を探る研究の歴史は古く、生理学、生態学、農学、水産学や薬理学など様々な学問の基礎をなしてきた。代謝
スケーリング関係には、異なる体サイズを示す種の集団（代謝速度の系統発生）を対象とする場合と、ある種における
様々な体サイズからなる個体の集団（代謝速度の個体発生）を対象とする場合とがある。過去の研究の多くは、哺乳類
や鳥類などの代謝速度の系統発生を対象としてきており、代謝速度の個体発生は無視されるか、代謝速度の系統発生と
同じであるかのように曖昧に扱われてきた。その一方で、代謝速度の系統発生と代謝速度の個体発生の生物学的な意味
は明確に異なっており、両者は厳密に区別されるべきとの指摘もなされてきている。そこで本論では、代謝速度の系統
発生と個体発生の違いの整理を試みる。さらに、代謝速度の個体発生が、これまで生態学において重視されてきた「食
う－食われるの関係」をはじめとする生物間相互作用と密接に関係し合っていることの実証例を紹介し、今後の研究の
方向性について議論する。
キーワード：サイズの生物学、代謝スケーリング、体サイズ、成長、個体発生

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

は　じ　め　に

　個体レベルでのエネルギー代謝速度（metabolic rate）と
は、動物 1個体が生きていくために必要な単位時間当た
りのエネルギー量のことである。厳密にはエネルギーの
単位（ジュールおよびワット、カロリー）で表されるが、

測定が比較的容易な酸素消費量が一般に指標とされる
（Schmidt-Nielsen 1997）。また、動物の活動状態によって
酸素消費量は変化するので、計測時の活動度（activity）
に基づいて個別に定義されたエネルギー代謝速度も代表
的な指標となる（表 1）。
　個体のエネルギー代謝速度は、対象とする生物の分類
群・系統的地位（Hayssen and Lacy 1985）、地理的な分布域・
分布パターン（Lovegrove 2000）、生息条件（例えば温度、
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MacMillen and Garland 1989）、そして利用可能な資源とそ
の嗜好性（例えば食性、McNab 1986）などに影響を受ける。
さらに表 1のように、代謝速度は活動状態によっても変
化する。本論で特に重視するのは、個体のエネルギー代
謝速度に重大な影響を与える要因としての個体のサイズ
（体サイズ）である（Peters 1983；Calder 1984；Schmidt-

Nielsen 1984；Blaxter 1989；本川 1992；Brown and West 

2000；Mori et al. 2010など）。体サイズは体内の支持構造
の強度や移動に必要な筋肉量、そして食物の摂餌量など
との関連性が強いため、様々な現象の理解に有効である
（Schmidt-Nielsen 1984）。体サイズの最も一般的な指標は、
生物個体の個体重（body mass）であり、測定しやすく、生
物個体の構造や形の違いに依存しない有効な指標である。
　体サイズとエネルギー代謝速度の関係（代謝スケーリ
ング：metabolic scaling）を明らかにしようとする研究の
歴史は古い。動物個体の機能を解き明かすための基礎研
究だけでなく、安定した食料供給のための家畜生産に必
要な飼料の量を概算する等の応用研究も行われてきた
（Whitfield 2006）。近年では、進みゆく人為的な環境の変
化が、生物個体や個体群、群集ひいては生態系全体に与
える影響を解明するという新たな社会的な使命も加わっ
ている。このような影響評価の際のツールとして、特に
欧米諸外国において代謝スケーリングの研究が進められ
てきている（本特集の福森・奥田 2013に詳しい）。一方、
国内では代謝スケーリングに関する研究がそれほど多くは
行われてこなかったのが実情といえる（八木・及川 2008）。

エネルギー代謝速度と体サイズの関係

　単細胞生物、無脊椎動物、昆虫、魚類、そして哺乳類
にいたるほとんど全ての動物個体のエネルギー代謝速度

（R）と個体重（M）の関係は、以下のアロメトリー式で
表されることが知られている（Hemmingsen 1960；Nagy 

1987；West et al. 2002；McKechnie and Wolf 2004；Niven 

and Scharlemann 2005）（式 1、図 1a）。

R=aMb, （1）

式 1の aと bは定数であり、aをスケーリング定数（scaling 

constant）、bをスケーリング指数（scaling exponent）と呼
ぶ（アロメトリーの基礎に関しては、八木・及川 2008、
本特集の小山ほか 2013に詳しい）。このアロメトリー関
係を両対数グラフ上にプロットすると、その関係は直線
となり、傾きは b、切片は log aとなる（図 1b）。また、
単位体重当たりのエネルギー代謝速度（R/M）は傾き b-1

の直線関係で表されるが、一般に報告されている bは 1

よりも小さいため、この傾き b-1はマイナスの値になり、
つまり体サイズの増大に伴って R/Mが減少するという関
係もよく知られている（図 1）。この低下現象を、エネル
ギー代謝速度におけるサイズの効果（size effect）と呼ぶ。
　代謝スケーリングにおけるアロメトリー関係の代表的
なものに、代謝速度の系統発生（phylogeny of metabolism）
と代謝速度の個体発生（ontogeny of metabolism）の 2つ
がある（Wieser 1984）。代謝速度の系統発生とは、異なる
体サイズを持つ種群を対象に、複数の種を比較して得ら
れた関係である。代謝速度の個体発生とは、1つの種内
における異なる体サイズを持つ個体群（個体間の成長段
階や齢の相違を含む）を比較して得られた結果である。
次章では、これまでの代謝スケーリング研究で看過され
てきた、これらの関係の違いに着目する。

表 1．動物の活動度（activity）に基づいて定義されたエネルギー代謝速度の種類。
エネルギー代謝速度 1 活動度

安静“resting”
安静な状態におき、外部に対して何も活動していない（Hemmingsen 
1960；Bartholomew 1982；Bennettand and Harvey 1987；Reinhold 1999）。

安静平常“resting routine”
遊泳性の魚類などで、安静な状態ではあるが、鰭などを最小限動かし
ている（Fry 1971；Cech 1990）。

最大活動“maximum active”
最大活動を一定時間維持できる運動を行なっている（Brett 1964；
Taylor et al. 1981；Hinds et al. 1993）。

1 いずれの活動状態においても、動物が摂取した食物の消化に要するエネルギー量の増加（specific 
dynamic action）の影響を除くため、酸素消費量の計測は絶食下で行うのが普通である（Kleiber 1932；
Brockington and Clarke 2001；McNab 2002；McCue 2006；Wang et al. 2006）。
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代謝速度の系統発生と個体発生

　代謝スケーリング研究において最もよく知られている
関係は、ネズミからゾウに至る様々な大きさの種を比較
して、安静エネルギー代謝速度と体重の関係を表した
“mouse-elephant curve”であろう。これは先に述べた「代
謝速度の系統発生」の代表例である。その先駆的な研究
として、Kleiber（1932）はネズミ、ウサギ、イヌやウシ
などの哺乳類を対象に安静エネルギー代謝速度と体重の
関係を調べ、式 1における bが 3/4（0.75）になることを
明らかにした（Kleiberの法則）。この関係式の妥当性に
ついては、その後 Brody et al.（1934）によりゾウなどの
データが追加され、測定された動物の体サイズ範囲を 10

の 6乗のオーダーまで拡張して検討が続けられ、実質的
に Kleiberの提示した関係式に当てはまることが示され
た。現在では、哺乳類と鳥類に限っても 500種以上もの
動物種を対象として検討されている（Savage et al. 2004；
White and Seymour 2005）。特に近年、この関係式を説明
するための理論研究が活発になっている（本特集の小山
ほか 2013に詳しい）。さらに、この関係を土台にして個
体レベルから生態系レベルにわたる様々な生物階層にお
ける代謝研究が進行している（本特集の福森・奥田 2013

に詳しい）。
　ところで、これらの代謝速度の系統発生は、全て成熟
個体（多くの場合、繁殖可能になるまで成長した状態）
のデータを用いたものである。言い換えれば、この関係
式に基づいた現代の議論の多くは、個体の成長に伴う体

サイズの変化と、それに伴うエネルギー代謝速度の変化
（代謝速度の個体発生）を考慮していない。実は、動物の
体サイズと代謝速度との関係は成長段階によって異なる
ことが知られている（Brody 1945；Zeuthen 1953；Bokma 

2004；Glazier 2005, 2010；White et al. 2007；Isaac and 

Carbone 2010）。このことは、代謝速度の系統発生と個体
発生は異なるメカニズムによってスケールされている可
能性を示唆している。Heusner（1982）はマウス、ラット、
ネコ、イヌ、ヒツジそしてウシといったいくつかのタイ
プの動物を対象として、これまでなされてきた研究を統
計学的に再検討した。その結果、ある種内における代謝
速度の個体発生では bが 3/4ではなく、むしろ 2/3（≒ 0.67）
であると結論した。つまり系統発生の代謝スケーリング
にのみに注目するだけでは不十分なのである。
　しかし一方で、代謝速度の系統発生は代謝速度の個体
発生が集合したものである、という解釈も可能であろう。
実際、哺乳類において、同種内でサイズの異なる様々な
個体を含めた上での種間比較を行った場合、つまり代謝
速度の個体発生と系統発生を区別せずに全体の傾向を検
討した場合、結果はやはり b = 3/4になることが示されて
いる（Feldman and McMahon 1983）（図 2）。この理由は、
それぞれの動物種の代謝速度の個体発生における bは 2/3

になるが、動物種の体サイズが増大するのに伴って aが
階段状に上昇していく為である（図 2）。実際、最大の動
物のウシは、最小の動物のマウスより aがおおよそ 3倍
になる。体サイズの違いによる aの変動は、脳や骨格筋
といった代謝速度が相対的に高い器官が体全体に占める

図 1．エネルギー代謝速度と体サイズ（M）の関係を表すアロメトリー式の模式図。（a）スケーリング指数 bを様々に
変化させた時の、個体当たりのエネルギー代謝速度（R）と Mの関係。また、単位体重当たりのエネルギー代謝速
度（R/M）と Mの関係も併せて示している（破線）。（b）（a）と同様の関係を両対数グラフにプロットした時の R
と Mの関係。また、R/Mと Mの関係も併せて示している（破線）。両対数グラフ上では、bを傾きに、log aを切
片に持つ直線で表される。なお、bが 1より大きい時は、positive allometry、1の時は isometry、1より小さい時に
は negative allometryと呼ばれる。
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割合や（Stahl 1965）、ATP産生・分解能やミトコンドリ
アのプロトンリーク能（Porter 2001；Hulbert et al. 2002）
などによる細胞レベルの代謝速度の違いに起因するもの
であると考えられているが、本質的なメカニズムは未解
明である。爬虫類の一部でも同様に、個体発生を含めた
代謝速度の系統発生における代謝スケーリング関係が報
告されている（Chappell and Ellis 1987）。
　一方、代謝速度の個体発生は系統発生と比べて体サイ
ズのレンジが狭いので、大きな集団に当てはまる代謝ス
ケーリング則を探索するためには、小さな集団や個体に
おけるノイズは無視しても良いという意見もある（Moses 

et al. 2008）。しかし、魚類などのある種では、生まれて
から成長して成熟個体になるまでの個体発生の間で、哺
乳類の系統発生と同じくらいの体サイズの幅（おおよそ
10の 6乗倍）を持っている（Moran and Wells 2007）。こ
のように、個体発生におけるサイズの幅は無視できない
例がある。ところが代謝速度の個体発生に関する情報は、
代謝速度の系統発生と比べるとまだまだ少なく、近年そ
の必要性が指摘されはじめている（Moran and Wells 

2007；Makarieva et al. 2009）。

代謝速度の個体発生から見えてきたもの

　多くの動物種において、生活史の初期においてアロメ
トリー式の bが 1（比例関係）、あるいは 1に近くなる相
（phase）があると報告されている（例えば、哺乳類 Brody 

1945；Hill and Rahimtulla 1965；Wilkie 1977；McClure and 

Randolph 1980；Hulbert et al. 1991）、鳥類 Seymour et al. 

2008、無脊椎動物 Epp and Lewis 1980；Riisgård 1998；
Czarnołęski et al. 2008、魚類 Rombough 1988；Kaufmann 

1990；Oikawa et al. 1991；Wieser 1995；Post and Lee 1996；
Bochdansky and Leggett 2001；Wuenschel et al. 2004）。また
植物でも比例関係になることが報告されている（Reich et 

al. 2006）。代謝速度が体重に比例することは、（生活史初
期のある段階では）エネルギー代謝速度に及ぼすサイズ
の効果が存在しない、という意味である。果たして、こ
れは正しいのだろうか。
　著者らは、生活史初期におけるトラフグ Takifugu 

rubripesの安静平常エネルギー代謝速度の個体発生を詳細
に測定した（Yagi et al. 2010）（図 3）。その結果、トラフ
グでは生活史初期にも体サイズの効果は確かに存在して

図 2．様々な哺乳類における個体当たりのエネルギー代謝速度（R、◇）と体サイズ（体重：M）関係の系統発生
と個体発生的変化。単位体重当たりのエネルギー代謝速度（R/M、◯）と体重の関係も併せて示している。実
線で示した回帰直線はそれぞれの種についての種内での関係を表し、傾きは 2/3（≒ 0.67）となる（Heusner 
1982；Feldman and McMahon 1983）。破線で示した直線は全体の回帰、すなわち代謝速度の系統発生を表し傾
きは 3/4（≒ 0.75）に近くなる（Feldman and McMahon 1983）。但し、種ごとのグループ平均を用いた最小二乗
法（Brownlee 1965）では全体の回帰の傾きは 0.78となる（Yagi et al. 2010に詳しい）。スケーリング定数 aは
各種の体サイズの増大に伴って上昇していく。Heusner（1982）より改変。
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いた。特定の発育段階（体重およそ 0.002 g、0.01 g、0.1 g）
で aが計 3回上昇し、成長に伴って合計 4段の階段状に
代謝スケーリング関係が相転移することが明らかとなっ
た。そして興味深いことに、これら全ての段階で b = 0.795

は一定であった。
　トラフグの観察から、この aの上昇は、トラフグの形
態的・行動的変化と対応していることが明らかになった。
驚くべきことに、aの上昇はトラフグの共食いのピーク
と対応していたのである（図 4、5）。いずれのピークに
おいても攻撃個体は aが上昇した後の個体で、被攻撃個
体は aがまだ上昇していない成長の遅い個体であった（図
5）。すなわち、同じ日に孵化した個体群の中でも、早く
高い aの相に移行した個体は形態的・行動的変化を伴う
高い運動性を獲得し、低い aの相に留まっていた成長の
遅い個体を攻撃したと考えられる。さらに、この共食い
は群れの中に aが上昇していない個体がいなくなると収
束していた（図 5）。これらの結果から、成長が早い個体
は早く aの高い相に移行することができ、成長が遅く a

の低い相に留まっている個体よりも生残に有利なことが
示唆される。この aの上昇を引き金にした抗捕食適応
（anti-predator adaptation）は共食いに限ったものではなく、

異種間における捕食―被食関係においても広く成り立つ
と考えられる。
　トラフグで見られた階段状の代謝スケーリング関係は、
現在、さらに分類・系統を超えて確認されつつある（M. 

Yagi and S. Oikawa unpublished；Sears et al. 2012）。昆虫で

図 3．成長に伴うトラフグ Takifugu rubripesの 20℃における個体当たりのエネルギー代謝速度（R、◇）と体サイズ（体重：
M）関係の個体発生的変化。単位体重当たりのエネルギー代謝速度（R/M、◯）と体重の関係も併せて示している。
体重 0.0007 g付近の垂直方向の線は、体重が変化しない孵化直後から 3日齢までの代謝速度の変化を表している。
実線で示した 4本の回帰直線はそれぞれの相（phase）を表し、相が移行する間の値は小さなシンボルで示している。
破線で示した直線は全体の回帰を表している。それぞれの関係式は図中に示した。Yagi et al.（2010）より改変。

図 4．トラフグ Takifugu rubripes仔稚魚の共食い行動。攻撃して
いる個体（矢印）は代謝スケーリング関係における aが上昇
した個体で、被攻撃個体は aが上昇していない成長の遅い個
体であった。写真の共食い行動は、図 5の一番初めの共食い
ピーク（10～ 18日齢の間）に相当する。
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も、エネルギー代謝速度の相転移と成長速度が同調して
いる可能性も示唆されている（Sears et al. 2012）。これら
のことから、代謝速度の個体発生は、生物種の分類系統
を超えて、成長に伴って aが複数回上昇しながら変化す
る、すなわち複数のアロメトリー式（R = aiM

b）（i = 1,…,4）
で表される「代謝速度の個体発生的相転移」によってロ
バストに特徴づけられる可能性がある。また、驚いたこ
とにこのパターンは前述した哺乳類における代謝速度の
系統発生と個体発生の関係に良く似ている。これらのエ
ネルギー代謝速度の相転移は、成長、あるいは系統発生
においても体サイズの増大に必須のメカニズムであり、
且つ生残過程と密接に関係しているのではないだろうか。

生態学における展開

　本論では、個体レベルでの代謝スケーリングについて、
特に個体成長に伴うエネルギー代謝速度と体サイズの関
係、すなわち代謝速度の個体発生について焦点を当てた。

この中で、代謝速度の個体発生はその生物個体の基本的
な生理機能の解明に留まらず、食う―食われる関係とい
った生活史上の重要な生態学的現象とも深く関係してい
たことを示した。
　Rubner（1883）が様々な体サイズのイヌの呼吸量を計
測することで幕を開けた代謝スケーリング研究だが、生
態学者にとっては長い間、動物生理学あるいは比較生理
生化学の一分野であるという認識が強かったのではない
か。一方で、Peters（1983）や Calder（1984）はより生態
学の枠組みの中での「サイズの生物学」を位置づけてきた。
冒頭でも触れたように、近年ではWest、Brown、Enquist

らが発表した代謝スケーリングに関するWBE理論（West 

et al. 1997、本特集の小山ほか 2013に詳しい）を生態系
レベルまで適用して、生態系の機能と構造の関係を理解
しようとする試みが行われている。これを生態学の代謝
理論（Metabolic Theory of Ecology, MTE）という（Brown 

et al. 2004；Sibly et al. 2012）。WBE理論は、前述した個
体レベルの代謝速度の系統発生（Kleiberの法則）に基づ

図 5．トラフグ Takifugu rubripesの共食いによる日間死亡率と各体サイズの関係。（a）成長に伴う日間死亡率の変化。飼
育期間中、日間死亡率には 3つのピークが存在していた。白と黒は飼育槽の違いを表し、四角と丸は実験した年の
違いを表している。（b）成長に伴う最大、生残そして死亡個体の各体サイズ（体重）の変化。それぞれの共食いの
ピークは、代謝スケーリング関係における aが上昇する相に達した個体が出現した後に形成されていた（実線の矢
印）。その後、飼育槽の中に aが上昇する前の個体がいなくなると共食いは収束した（破線の矢印）。括弧内の数字
は個体数を示す。Yagi et al.（2010）より改変。
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いてはいるものの、この関係を細胞レベルから生態系全
体へと拡張して俯瞰することを最終的な目標としている。
このため、近年個体レベルに留まらず、様々な生物階層
において代謝スケーリング研究が盛んになってきている。
この現状においてMTEは、個体生理学からスタートした
代謝スケーリング研究が生態学へと適用される際の起爆
剤として、その貢献度は極めて大きいと言えるだろう。
　今後、より統合的な理解に向けて課題となるのは、そ
れぞれの分野で個別に研究されてきた代謝スケーリング
関係をどのように結びつけていくのかという点である。
WBE理論は、この問題を体サイズと温度の統一的な式で
細胞から生態系に至る広範囲で解明しようと試みている
（Gillooly et al. 2001）。だが一方で、これまで本論で述べ
てきたように、代謝速度の個体発生と系統発生は異なる、
という点をあらためて認識する必要がある。加えて、器
官のエネルギー代謝速度は、個体の代謝スケーリングを
ある程度反映するのに対して（Oikawa and Itazawa 1992；
Wang et al. 2001）、器官から単離培養した個々の細胞のエ
ネルギー代謝速度は、動物の体サイズに依存しないで一
定であることが報告されている（West et al. 2002；Brown 

et al. 2007；Robb et al. 2012）。実は、これによく似た現象
として、冬眠状態の哺乳類の単位体重当たりのエネルギ
ー代謝速度は体サイズに依存しないことが知られている
（Singer et al. 1995）。この現象は、単純に低温による受動
効果ではなく、体内の器官エネルギー消費を能動的に低
く調整することにより実現しているらしい（Heldmaier 

and Ruf 1992）。
　また、代謝速度の系統発生における哺乳類の最大活動
エネルギー代謝速度のスケーリング指数はおよそ 0.86と
なり、安静エネルギー代謝速度の時の 0.75とは有意に異
なる（Taylor et al. 1989；Weibel et al. 2004）。これらの結
果を受けて、従来から測定されてきた安静エネルギー代
謝速度に加えて、より自然な状態に近い状態、すなわち
動物が野外で活動しているときの野外エネルギー代謝速
度（field metabolic rate）のスケーリングを調べる研究も
進められつつある（Nagy 2005；Noren 2011；Payne et al. 

2011；Yasuda et al. 2011；Robson et al. 2012）。更には、同
一種内の関係においてもハビタットや捕食者の存在の有
無などによっても代謝スケーリング指数が異なってくる
という報告がなされている（Ohlberger et al. 2007；Glazier 

et al. 2011；McFeeters et al. 2011）。このような生物間相互
作用も視野に入れた代謝スケーリング研究は、MTE理論
に対して ETM理論（代謝の生態理論：Ecological Theory 

of Metabolism）とも呼ばれているが、まだ研究はスター

トしたばかりである（Glazier 2005, 2006, 2010；Killen et 

al. 2010）。今後、代謝スケーリングの成立要因の解明と
併せて、生物階層間を繋ぐために、この種の実証研究が
必須となるのは間違いないであろう。また、代謝スケー
リングにおける環境要因による影響評価と同時に、それ
を除いてもなおロバストな現象については特に注視して
いく必要がある（森ほか 2013）。以上の文脈から、代謝
スケーリング研究の生態学における今後の更なるアプロ
ーチと発展が期待される。
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