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Abstract: Metabolism and body
size in the third millenium or is
the three-quarters coefficient
universal? by David Storch. One
of the most interesting event in
biology of the end of 20th century
was the formulation of metabolic
theory of biology, based on

the theoretical foundation

of scaling of metabolism and
body size characterized by the
exponent of 3/4. Several recent
studies show that (1) the three-
quarter scaling is not universal,
intraspecific scaling coefficient
varying between 2/3and 1, (2)
the relationship between body
size and metabolic rate is not an
exact power-law but is slightly
curvilinear in log-log space,

and (3) the scaling coefficient

in bacteria is close to 2, and in
protists close to 1, indicating
major evolutionary transition in
metabolic scaling associated with
the origin of eukaryotic cell and
multicellularity.
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Jednou z nejvétsich udalosti v biologii kon-
ce minulého tisicileti byl vznik metabolické
teorie biologie (viz Vesmir 83, 508, 2004/9).
Diky spolupréci biologti a fyzik v Santa
Fe Institute se podaftilo navrhnout vysvétle-
ni sedmdesat let staré zahady, pro¢ intenzita
metabolismu u zivocichti roste s hmotnosti
téla podle mocninné zdkonitosti s exponen-
tem % (ramecek). Jim Brown, Brian Enquist
a Geoffrey West tvrdili, Ze za vSe jsou odpo-
védné vétvici se rozvodné systémy (cévni
soustava, plice, vylucovaci soustava), jejichz
rozsah nutné roste s velikosti téla tak, Ze dva-
krat vétsi zvife nemtize mit dvakrat intenziv-
néj$i metabolismus (¢emuz by odpovidalo
$kalovani s exponentem 1), ale o néco mensi.
Pii optimalnim uspotadani nelze dosahnout
vyssiho exponentu, nez jsou pravé tii Ctvr-
tiny. Takovy exponent se pak nachézel ve
$kalovani skoro vSech biologickych procesti
a mélo se za to, Ze je univerzalni a plati pro
vSechny organismy, véetné jednobunécnych.
U téch ovem neexistuji zadné vétvici se roz-
vodné systémy.

Béhem prvniho desetileti nového tisicile-
ti byla metabolicka teorie aplikovana na nej-

Vyneseme-li proti sobé hmotnost téla a intenzitu
metabolismu (ta se méri tfeba spotrebou kysli-
ku za jednotku c¢asu, ale Ize ji udavat ve wattech,
ponévadz jde vlastné o prikon), dostaneme kriv-
ku, jejiz rast se postupné zpomaluje (a). U¢ini-
me-li to tak, Ze jsou obé osy logaritmické (b), zis-
kame zavislost, kterou Ize velmi dobre prolozit
primkou s urcitym sklonem - jedna velicina Skalu-
je sdruhou. Vzhledem k tomu, Ze rovnice primky
jey=ax+b, kde a je onen sklon, miiZeme rovnici
vztahu intenzity metabolismu a hmotnosti vyjad-
Fit jako /ogB = a.logM + logB,;, kde B je intenzita
metabolismu, M je hmotnost a /ogB,, je prisecik
dané primky se svislou osou. Po odlogaritmova-
ni dostaneme zavislost B = B, M¢, jde tedy o moc-
ninnou funkci, kde sklon primky v logaritmickém
meéritku a se stava exponentem; hovorime o ska-
lovacim koeficientu. Ten byva typicky nizsi nez
1 (a velmi casto blizky trfem ctvrtinam) a v tako-
vém pripadé roste v nelogaritmickém méritku
metabolismus s hmotnosti ¢im dal pomaleji, jak
je vidét z obrazku A.
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riiznéjsi problémy a systémy, véetné lidskych
spolecnosti. Zaroven ale jini autofi jeji teo-
retickd vychodiska i empirické zavéry zpo-
chybnovali. Neéktefi tvrdili, Ze onen tfictvr-
tinovy exponent neni zdaleka univerzalni,
a navrhovali alternativni vysvétleni pozoro-
o XAl ot v Yy v
vaného skalovani (zalozena tfeba na pied-
pokladu, ze skdlovaci koeficient mtize libo-
volné kolisat mezi jednic¢kou, ktera odpovida
linearnimu vztahu, a dvéma tfetinami, které
by souvisely s nartistem povrchu s rostoucim
objemem). Dostupna data ale vétsinou nedo-
volovala rozhodnout, kdo ma pravdu, poné-
vadz chyba méfeni byla relativné velkd a rtiz-
né statistické metody dochazely na zakladé
. M L e iy
riznych predpokladii k riiznym zavéram.

Modifikace metabolické teorie

Letos se objevilo nékolik pfelomovych stu-
dii, které celou problematiku posunuly na
novou uroven. Ukazalo se napfiiklad, ze
srovnani rtizné velkych jedinct v ramci jed-
noho druhu vede k jinému $kalovani metabo-
lismu, nez kdyz mezi sebou srovnavame rtz-
né druhy. Vnitrodruhové skdlovani mtzeme
dobrte studovat u ryb, kde i v ramci druhu
existuji obrovské rozdily ve velikosti. I zde
nalezneme tiictvrtinovy koeficient, jenze jen
u téch druhd, které maji obecné intenzivni
metabolismus spojeny s aktivnim zp@isobem
zivota. U ,linych® ryb s pomalym metabolis-
mem, napiiklad ryb zijicich u dna, roste jeho
intenzita s velikosti téméf linedrné.! Rozpor
s metabolickou teorii vSak neni tak prikry,
jak by se zddlo; je mozné, Ze u ryb s aktivnim
metabolismem jsou skute¢né limitujici ony
vétvené rozvodné systémy, zatimco u poma-
lych ryb staci rozvodné systémy pohodlné
dodavat bunkam vSechny Ziviny (a odebirat
odpadni produkty), a tak je jejich metabolis-
mus umérny pouze celkovému poctu bunék,
a tedy roste (skoro) linearné s velikosti téla.

Jenze slozitéjsi je to i u savcti, coz je skupi-
na, u niz byl tric¢tvrtinovy koeficient poprvé
presvédcivé dolozen. Vyneseme-li proti sobé
hmotnost a intenzitu metabolismu v logarit-
mickych osach, detailni analyza ukaze, ze
vztah neni pfesné linedrni, jak by predpokla-
dala ona mocninnd zavislost (ramecek), ale
mirné se zakfivuje smérem nahoru? (obr. 1A
na s. 538). Jako by vétsi savci méli vyssi ska-
lovaci koeficient nez mensi savci. Autofi uka-
zuji, ze pozorovanou odchylku lze vysvét-
lit pomérné drobnou modifikaci ptivodniho
modelu. Predpokladame-li, Ze postupné se
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Nejmensi a nejvétsi druh gekoncika
se ve velikosti lisi podstatné. Snimek
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Je skalovani metabolismu
ovlivnéno velikosti bunék?

Velikost téla se mize v podstaté ménit
tfremi zpusoby a jejich kombinacemi:
zménou v mnozstvi mezibunécné hmo-
ty, zménou v poctu bunék a zménou veli-
kosti bunék. Kazdy ze zplsobt prinasi
jiné morfologické a fyziologické zmény.
Z malého poctu velkych bunék se napri-
klad neda postavit komplexni organ
(zkuste si to s kostickami Lega!) a mali
zivocichové s velkymi burikami - treba
mlocici - tak musi mit nutné zjednodu-
Senou télni stavbu, napriklad malo struk-
turovany mozek. Mechanismus zmény ve
velikosti téla by ale mél ovliviiovat i ska-
lovani celkového metabolismu. Zména
velikosti nartstem metabolicky spise
inertni tkané (napf. kosti) se jisté promit-
ne do skalovani intenzity metabolismu.
Podobné miize pusobit i zména ve veli-

kosti nebo v po¢tu bunék. Predpoklada se,
Ze vétsi bunky maji relativné mensi povrch
vzhledem k objemu, a tedy i relativné men-
$i plochu bunéénych membran. A pravé
udrzeni integrity bunéénych membran je
energeticky nesmirné narocné. Velké bun-
ky by tedy nemély umoznit velky vykon,
mély by ale byt energeticky Setrnéjsi. Méni
se vsak velikost bunék systematicky s veli-
kosti té€la? To by mohlo vysvétlit ¢ast varia-
bility v rozdilech v relativni intenzité meta-
bolismu mezi malymi a velkymi organismy.
Pro zodpovézeni této otazky jsme si vybra-
li skupinu gekoncikt. Zastupci této celedi
jsou si morfologicky a ekologicky podob-
ni, pritom se vS§ak podstatné lisi ve velikosti
téla. Ukazali jsme, Ze mezi druhy gekonci-
ka velikost cervenych krvinek roste s pru-
mérnou velikosti téla® a negativné korelu-

je s intenzitou metabolismu vztazenou
na jednotku hmotnosti.B Cervené krvin-
ky slouzi k rozvodu kysliku po téle, mély
by tedy byt zodpovédné aspon za cast va-
riability v intenzité metabolismu. Jisté Ize
namitnout, Ze cervené krvinky predsta-
vuji jen jeden, a to vysoce specializovany
typ bunék. Nedavna prace vsak ukazala,
Ze aspon mezi druhy ptaka a obojzivel-
nikd spolu koreluji i velikosti bunék raz-
nych typt z nejriiznéjsich tkani.C Zmény
ve velikosti bunék tak mohou predstavo-
vat dulezity faktor ovliviiujici nejriiznéjsi
ekofyziologické vlastnosti a mély by byt
brany v tvahu i pri vysvétlovani variabi-
lity Skalovacich koeficientdi mezi taxony.

A) Starostova Z., Kratochvil L., Frynta D.: Dwarf and giant
geckos from the cellular perspective: the bigger the animal,
the bigger its erythrocytes? Functional Ecology 19, 744-749,
2005.

B) Starostova Z., Kubicka L., Konarzewski M., Koztowski J.,
Kratochvil L.: Cell size but not genome size affects scaling
of metabolic rate in eyelid geckos. American Naturalist 174,
E100-E105, 2009.

C) Koztowski J., Czarnoteski M., Frangois-Krassowska A.,
Maciak S., Pis T.: Cell size is positively correlated between
different tissues in passerine birds and amphibians, but not
necessarily in mammals. Biol. Lett., in press, 2010.

vétvici rozvodné systémy maji jen nékolik
urovni vétveni, ponévadz kazdé zvife ma jen
omezenou velikost, a ze na urcité trovni vét-
veni se méni povaha toku latek od pulzujici-
ho k rovnomérnému, skuteéné ziskame mir-
né zakfiveny vztah.

Tim ale pribéh nekon¢i. Nick Isaac a Chris
Carbone detailné analyzovali vztah hmotnos-
ti téla a metabolismu u obrovského mnozstvi
zivoc¢isnych druhdl a dosli k zavéru, ze $ka-
lovaci koeficient je u rtiznych taxond rdzny,
i kdyz v praméru vychazeji ony tfi ¢tvrtiny.3
Ty tedy predstavuji spise jakousi centralni
tendenci s vice ¢i méné vyraznymi odchyl-
kami. Z toho zaroven plyne, Zze nema smysl
analyzovat vztah mezi hmotnosti a metabo-
lismem pro pfili§ Siroce vymezené skupiny,
protoze ty mohou zahrnovat nékolik podsku-
pin s odlisnym $kalovanim. Tim lze mozna

vysvétlit i ono zakfiveni pozorované u sav-
A vooo oy T C Xy
cli; autori totiz ukdzali, Ze nejtésnéjsi vzta-
hy lze pozorovat v ramci jednotlivych radt
: LU, . A -
(jakkoli je jasné, ze tato hierarchicka troven
je do zna¢né miry arbitrarnf), zatimco vztah
" s 2 ; v/
pro vétsi taxonomické skupiny, jako jsou tii-
dy, je dan kombinaci vztaht pro jednotlivé
rady s mirn¢ odliSnymi koeficienty. Variabi-
litu koeficienti mezi riznymi taxony ov§em
zatim nelze vysvétlit na zakladé zadné dosud
navrzené teorie.

Skalovani a evoluce komplexity

U jednobunécénych je ale vSechno jinak. Nej-
nov¢j$i analyzy ukazaly, Ze metabolismus
prokaryotnich organismi (bakterie a archea)
roste dokonce rychleji nez jejich velikost téla,
$kalovaci koeficient je blizky dvéma (coz by
predstavovalo kvadratickou zavislost), zatim-

1) Killien S. S., Atkinson D.,
Glazier D. S.: The intraspecific
scaling of metabolic rate with
body mass in fishes depends

on lifestyle and temperature,
Ecology Letters 13,184-193, 2010.

2) Kolokotrones T., Savage V.,
DeedsE. J., Fontana W.:
Curvature in metabolic scaling,
Nature 464, 753-756, 2010.

3) Isaac N. J. B., Carbone C.: Why
are metabolic scaling exponents
so controversial? Quantifying
variance and testing hypotheses,
Ecology Letters 13, 728-735,
2010.
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1. (A) Pozorovany
vztah mezi hmotnosti
a intenzitou
metabolismu

u savcl neni presné
linearni; jeho lokalni
sklon (smérnice
te¢ny vdaném

bodé) s velikosti
mirné roste. (B)
Metabolické skalovani
od jednobunéénych
prokaryot po
mnohobunééna
eukaryota. Prechod
od prokaryotni

k eukaryotické burice
je stejné jako prechod
od jednobunécnosti
k mnohobunéénosti
provazen zménou
Skalovaciho
koeficientu.

4) DeLong . P., Okie . G., Moses
M.E., SiblyR. M., Brown . H.:
Shifts in metabolic scaling,
production, and efficiency across
major evolutionary transitions of
life. PNAS, in review.

INZERCE

co protisti (jednobunééné eukaryotni orga-
nismy) vykazuji linearni zavislost* (obr. 1B).
Autori spekuluji, ze zmény metabolického
$kalovani souvisi s dvéma zakladnimi evolu¢-
nimi prechody: vznikem eukaryotni bunky
a vznikem mnohobunécnosti. U prokaryot
je podle nich metabolismus omezen pfede-
v§im mnozstvim genfi produkujicich pro-
teiny, které se uicastni metabolickych reakci.
S velikosti buniky roste totiz velikost genomu,
a ta u prokaryot pomérné dobfe odpovida
poctu genl kédujicich proteiny, protoze (na
rozdil od eukaryot) maji méalo nekédujicich
sekvenci. Kdyz jsou ale prokaryotni bunky
prilis velké, stane se relativné maly povrch
bunky, na némz metabolické reakce probiha-
ji, omezujicim faktorem. V té chvili za¢nou
byt konkurenéné zvyhodnény eukaryotni
bunky, u nichZ metabolické pochody probi-
haji na membranich mitochondrii, organel
vzniklych endosymbiotickou adopci proka-
ryotnich bunék. Metabolismus zde patrné
roste linedrné s poc¢tem mitochondrii, a tedy
s velikosti celé buiiky. Jenze kdyzZ jsou bun-
ky ptili§ velké, nastava zase problém s ucin-
nou dopravou latek do mitochondrii uvnitf

bunky. V této velikostni kategorii je vyhod-
néjsi byt mnohobunéény s mensimi bunkami
- jenze k tém buiikam je tieba pfislusné latky
néjak dostat, a ¢im jich je vice, tim rozsahlej-
81 jsou pfislusné rozvodné systémy, coz vede
k naSemu znamému tfi¢tvrtinovému skalo-
vani.

Je to pékna pohadka. Metabolismus je kli-
¢ovym biologickym procesem, a tak je mozné,
ze jsou zakladni evolu¢ni pfechody spojeny
s pfekondnim limitt omezujicich jeho inten-
zitu a zaroven s nastolenim novych omezeni.
Néco podobného by mohlo vysvétlit i vyse
zminovanou rtznorodost $kalovaciho koefi-
cientu mezi riznymi taxony, ponévadz kaz-
dy taxon celi trochu jinym omezenim. Jaka
ta omezeni jsou a co pfesné¢ zplsobuje va-
riabilitu v naméfenych koeficientech, porad
jesté nevime. Kazdopadné se zd4, ze u mno-
hobunéénych organismi@ nebyl trictvrtino-
vy koeficient naméien jen nahodou, ale jde
o kanonickou hodnotu vyjadtujici zdkladni
dimenzionalni omezeni jejich svéta. Odchyl-
ky pak predstavuji biologicky zajimavou
informaci, specifickou pro jednotlivé taxono-
mické skupiny. ™
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