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NEZ METABOLISMUS

RUST JE MOZNA DULEZITEJSI

Metabolicka teorie biologie, vznikla na prelomu
stoleti jakozto grandiozni pokus unifikovat
porozuméni biologickym procesiim pomoci
Skalovacich vztahd v organismech, se zaéina
otrasat v zakladech. Zda se, ze intenzita
metabolismu neni tim, co Fidi rychlosti vSech

biologickych procesti, a Zze fundamentalné;jsi
budou néjaké hlubs$i zakonitosti rtstu.

text DAVID STORCH

KDYZ V ROCE 1997 vysel v ¢asopise
Science ¢lanek [1] odvozujici vztah mezi
velikosti téla a rychlosti metabolismu orga-
nism z geometrie transportnich siti uvnitf
téla (viz ramecek na s. 492), oteviel cestu

k vybudovani metabolické teorie biologie [2].
Ta tvrdi, Ze metabolismus jedinct je zakla-
dem vsech biologickych procest, jako jsou
produkce biomasy, rist a mnoZeni, ale i cy-
klovani zivin ¢i globalni dynamika uhliku,
a Ze rychlost téchto procest l1ze z rychlosti
metabolismu piimo odvodit [3].

V prvnim desetileti 21. stoleti to vskutku
vypadalo, Ze kone¢né mame rigorézni nastroj
kvantitativné propojujici véechny procesy
v biologii pomoci myslenky, Ze metabolismus
fidi vSe. Hlavnim argumentem bylo, Ze ze
znalosti, jak rostou vétvici se transportni sité
s velikosti téla, 1ze odvodit koeficient %, ktery
charakterizuje nejen $kalovani rychlosti
metabolismu (viz rameéek na s. 492), ale
ivétsiny ostatnich procesti. Obcas se sice ob-
jevovaly nazory, Ze skalovaci koeficient je ve
skutecnosti variabilni nebo Ze odvozeni tii-
¢tvrtinového koeficientu neni matematicky
uplné v poradku, ale elegance a univerzalita

teorie byly tak pfitazlivé, Ze velka ¢ast biolo-
gické komunity ji plné pfijala.

V minulé dekadé ovsem metabolicka
teorie utrpéla sramy. Ukazalo se, Ze frak-
talni rozvodné sité nejsou univerzalni, ze
odvozovat z nich rychlost metabolismu tak
uplné nejde a Ze v nékterych pripadech sku-
te¢né nepozorujeme kanonické skalovani
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1. SLONI JSOU nejvétsi suchozemsti zivocichové a maji nejvétsi celkovou
intenzitu metabolismu. Relativni intenzita vztazena na jednotku hmotnosti je

u nich ale naopak nizka, ¢emuz odpovida pomala produkce potomstva - samice
rodi sltiné pFiblizné jednou za &tyf¥i az pét let. Sloni pIné dospivaji kolem 18. roku
a dozivaji se 60-70 let. Dolni Zambezi, Zambie.
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2. VZTAH MEZI biomasou kofisti a biomasou predator v africkych savanach
(jednotlivé body pfedstavuji riizné chranéné oblasti, kde byly poéty velkych savct
pravidelné monitorovany). Pomér biomas (ale i celkovych poétti) predatort a kofisti
neni konstantni (to by byl sklon pfimky roven jedné, ¢emuz odpovida pferuSovana
¢ara), ale méni se systematicky podle gradientu produktivity — v nejsussich

a nejméné produktivnich tzemich je relativné vy$si proporce predatort, ve vihkém
a produktivnim prostiedi je tomu naopak. Sklon pfimky je velmi blizky %.
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s trictvrtinovym koeficientem. Jesté horsi
ale bylo, ze se tfiétvrtinovy skalovaci koefi-
cient nasel i v systémech, v nichz tyto frak-
talni rozvodné systémy nenajdeme - tieba
v lidskych spole¢nostech ¢i v zakonitostech
rustu mést (Vesmir 95, 86, 2016/2).

Asi nejkiiklavéjsi piiklad objevil Ian
Hatton ve vztahu mezi celkovou biomasou
herbivorti a biomasou vsech jejich predatort
v africkych savanach, ale i v fadé dalsich
ekosystémt - kdyz si proti sobé vyneseme
biomasu kofisti a biomasu predatort v loga-
ritmickém méfitku, dostaneme piimku se
sklonem % (obr. 2). Podobny vztah najde-
me i mezi biomasou a rastem (produkci)
biomasy - produkce biomasy v ekosystému
také neroste s rostouci biomasou proporcné,
ale ¢im dal pomaleji. Ekosystémy s vétsim
mnozstvim vegetace maji tedy relativ-
né (vzhledem k celkové hmotnosti vSech
jedinct) nizsi produkci biomasy primarnich
konzumentd, ale také relativné méné pre-
dator, ktefi tuto nové narostlou biomasu
odebiraji. Metabolicka teorie to nevysvétli,
ponévadz rozdily v biomasach mezi ruz-
nymi ekosystémy nejsou dané rozdily ve
velikostech tél, ale ¢isté v poctech jedincy;
Zadné rozvodné sité uvniti tél organismi
tam tedy nehraji roli.

KdyZ mi tyto zdhadné vztahy Ian Hatton
pred lety ukazoval na konferenci vénované
pravé metabolické teorii, fikal jsem mu, Ze
je bude velmi tézké publikovat, ponévadz
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nemaji v rimci metabolické teorie Zadné
vysvétleni, piestoZe jsou zjevné robustni

- neni davod, pro¢ by tifeba pomér poc¢tu
predatorti a kofisti mél klesat s rostoucim
mnozstvim kofisti, navic podle skalovaciho
vztahu, ktery byl odvozen jen pro vliv
rostouci velikosti téla. Kupodivu se mu to
podatilo publikovat v Science [4], piestoZe

v ¢lanku zcela bez obalu ptiznal, Ze nema
Zadné vysvétleni. Kdyz pak Ian pobyval na
podzim 2017 v CTS, dali jsme dohromady na-
vazujici projekt, spo¢ivajici v analyze celého
spektra skalovacich vztahu mezi velikosti
téla, pocetnosti, ristem, rychlosti mnozeni
a délkou Zivota v ramci vSech eukaryotnich
organismu. Vysledky vysly loni v ¢asopise
PNAS [5] a myslime si, Ze vrhaji dost odlisné
svétlo na puvod Skalovacich vztahi.

PRIORITA RUSTU

Ukazalo se, Ze metabolismus a velikost

téla skutec¢né skaluji s tfictvrtinovym
koeficientem, ale jen uvnitf hlavnich
skupin organismd, jako jsou savci, hmyz
nebo (mnohobunééné) rostliny. KdyZ se ale
podivame na vSechny eukaryotni organis-
my jako celek, rychlost metabolismu roste
s velikosti téla v zasadé propor¢né - dvakrat
vétsi tvor ma zkratka v prumeéru dvakrat
intenzivnéjsi metabolismus, $kalovaci koefi-
cient pies vSechna eukaryota je tedy roven
priblizné jedné.

To by jesté nebylo nic divného; odvozeni
trictvrtinového koeficientu zaloZené na
geometrii rozvodnych siti mtZe platit jen
uvnitf jednotlivych skupin, pficem?z ty sku-
piny se navzajem mohou lisit jesté v celkové
hladiné metabolismu (tedy v normaliza¢ni
konstanté, viz ramecek), ktera je dana né-
¢im dal$im. Tim ,néc¢im dalsim“ muze byt
omezeni urcujici primérny metabolicky vy-
kon jednotky ,Zivé hmoty“ - kdyby tfictvrti-
novy koeficient platil pro vSechna eukaryota
od nejmensich protist po plejtviaka obrov-
ského, znamenalo by to, Ze rychlost meta-
bolismu na jednotku hmotnosti (viz ramecek)
by byla pro protisty o mnoho radu vyssi nez
pro onoho plejtvaka. Zatimco mali jednobu-
nécéni tvorové by tedy prakticky hoteli, velci
tvorové by byli svym metabolismem blizko
kusu ledu. Ani jedna z téchto moZnosti neni
slucitelna se Zivotem, takze vlastné neni
divu, Ze pres tolik velikostnich fada celkova
rychlost metabolismu roste pfiblizné linear-
né s velikosti téla - prumérny metabolismus
daného objemu Zivé hmoty zkratka nemiuze
v takové mife kolisat.

Zvlastni ale je, Ze toto se netyka skalovani
rychlosti ristu. K nasemu velkému piekva-
peni rychlost ristu (v zasadé pfibyvani bio-
masy za jednotku Casu, at uz jde o individual-
ni rast, nebo produkci potomstva) skaluje
se tfictvrtinovym koeficientem jak v ramci
jednotlivych skupin, tak pfes vSechny euka-
ryotni organismy. Skalovani rustu je tedy
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Skalovani metabolismu

a metabolicka teorie

ZAKLADEM metabolické teorie je pozorovani, Ze kdyz si proti sobé vyneseme v loga-
ritmickém méfitku rychlost metabolismu (na svislou osu) a hmotnost jedince (na vo-
dorovnou) u riznych organismu v raimci dané skupiny (tfeba riizné druhy savcu), vyjde
nam piimka se sklonem %. Rovnice piimky je y = ax + b, takZe kdyZ za tyto proménné
dosadime nasSe (zlogaritmované) veli¢iny, dostaneme rovnici

logP = %logM +logP,,

kde Pje intenzita metabolismu (,power” ¢ili vykon, respektive pfikon), M je hmotnost
téla a P, je ,normalizaéni konstanta“ - jde vlastné o metabolismus organismu jednot-
kové hmotnosti, logP, je prusecik ziskané primky se svislou osou. Po odlogaritmovani

ziskame rovnici

P=P,M%.
Jde o mocninnou funkci, kde exponentem je pravé sklon piimky v log-log méfitku,
kterému fikame skdlovaci koeficient. Kdyby byl roven jedné, §lo by o pfimou uméru (tzv.

izometricky nartst), ale pokud je odlisny od jedné, jde o tzv. alometrii - a pokud je nizsi
nez jedna, znamena to, Ze v nelogaritmovaném grafu by $lo o funkci rostouci stale po-

maleji (se stale niz§im lokalnim sklonem).

Proc je tento koeficient blizky pravé tfem ¢tvrtinam, nebylo jasné po fadu dekad, kdy byl
tento Skalovaci vztah znam. Ptivodni teorie operovaly se zndmym vztahem povrchu a obje-
mu a ztratami tepla (dvakrat delsi zvife ma pfi stejném tvaru téla osmkrat vétsi objem, ale
jen ¢tytikrat vétsi povrch téla), ale tyto uvahy by vedly ke koeficientu %, odpovidajicimu

o

dimenzionalité povrchu a objemu. Prvni vysvétleni tfictvrtinového koeficientu pied-
lozili az Geoffrey West, James Brown a Brian Enquist ve zminiovaném ¢lanku v Science

v roce 1997 [1]. Pfedpokladali, Ze metabolismus se odehrava v néjakych invariantnich
jednotkach (konkrétné hlavné na membranich mitochondrii v burikach), takze celkova
intenzita metabolismu roste imérné k objemu metabolizujici tkané. Ten ale nemuze rast
proporcné s celkovou velikosti téla, ponévadz ¢im vétsi organismus, tim relativné vétsi
Cast téla zabiraji (nemetabolizujici) transportni sité, dodavajici jednotkdm metabolizujici
tkané zakladni Ziviny a odstranujici jeho produkty. Autoii argumentovali, Ze tyto sité
sestavaji z postupné se vétvicich trubic (prfikladem je cévni soustava nebo vodivé pletivo
u rostlin), které jsou sobépodobné neboli fraktalni, a Ze zvétSovani této struktury s veli-
kosti téla vede v optimalizovaném stavu praveé ke koeficientu %.

Metabolicka teorie ovSem nestoji jen na tomto odvozeni. Propojuje totiz skalovani me-
tabolismu se $kalovanim dal$ich biologickych procest, pficemz centralnim argumentem
je, Ze nékteré rychlosti $kaluji stejné jako celkova intenzita metabolismu, jiné skaluji jako
intenzita metabolismu vztaZzena na jednotku hmotnosti (B). Tu vypocteme jako

P

B= 3 = PM'= PM¥4M™ = PoM Ya.

Metabolismus na jednotku hmotnosti tedy klesa s rostouci velikosti organismu.
Podobné klesa podle metabolické teorie tieba natalita, ponévadz to je vlastné produk-
ce biomasy potomki (ktera podle teorie $kaluje s velikosti téla stejné jako celkovy
metabolismus) délena pravé velikosti téla potomku. Mortalita musi $kalovat stejné,

2

ponévadz v dlouhodobém méritku musi byt obé tyto rychlosti vyrovnané. VSimnéme si,

vz

Ze pokud by namisto t¥iétvrtinového koeficientu byl skalovaci koeficient blizky jedné,
relativni rychlosti vztaZené na jednotku hmotnosti by byly na velikosti téla nezavislé,

ponévadz P,M*M™ = P,M°.

univerzalnéjsi nez $kalovani metabolismu,
coz zpochybnuje centralni tezi metabolické
teorie, Ze vSechny biologické rychlosti plynou
z omezeni tykajicich se rychlosti metabolis-
mu. Kdyby tomu totiz tak bylo, téZko bychom
vysvétlili, pro¢ organismy vsech skupin vy-
kazuji jeden univerzalni skalovaci vztah pro
rust, kdyz se jednotlivé skupiny 1isi v celkové
rychlosti metabolismu (obr. 4).

Nabizi se tedy mys$lenka, Ze rychlost
rustu fidi néjaka zatim nepoznani zéko-
nitost, ktera je uplné univerzalni, zatim-
co rychlost metabolismu je adjustovana
pravé na urcité skalovani rychlosti rastu
- amiuzZe se relativné volné ménit. Svédc¢i

pro to nékolik davno znamych fenoménd.
PrestozZe u savcu Skaluje klidovy metabo-
lismus s hmotnosti podle tfictvrtinového
koeficientu, aktivni metabolismus (v dobé
maxima aktivity) nebo naopak metabolis-
mus v dobé hibernace rostou s hmotnosti
prakticky propor¢né (§kalovaci koeficient
je blizky jedné), takzZe jej disproporcné se
zvétsujici fraktalni rozvodné sité asi zase
tak pfili§ neomezuji. Fenomén ,kompen-
za¢niho rastu” (urychleni ristu po jeho
umélém zpomaleni, takZe nakonec ,,do-
stihne“ standardni rtistovou kfivku) zase
ukazuje, Ze metabolismem neni rist orga-
nismu striktné omezen. TakzZe to vypada,

organismtu a zpusob jejich ristu jsou velmi var

Ze transportni systémy jsou v principu stejné u
tropické mnohonozky, je prinejmensim diskutabilni. Zambie.
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logaritmus rychlosti metabolismu a riistu

logaritmus hmotnosti téla

Ze rychlost metabolismu se uzptisobuje
pozadavkum ristu, a ne naopak.

POVOD :
SKALOVACICH VZTAHU

Zatim ovSem nikdo nepfisel s vysvétle-
nim, pro¢ by rust mél vykazovat univer-
zalni skalovaci vztahy charakterizované
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4. SCHEMATICKE ZNAZORNENI $kalovani metabolismu (&ervené)
a rustu (Gili produkce biomasy; modie) v ramci jednotlivych skupin (jako

jsou savci, hmyz nebo cévnaté rostliny; silné kratké cary, jejichz sklon je
ve v§ech pripadech pfiblizné 34) a pfes vSechna eukaryota (tenké ¢ary;
tady se li$i sklon $kalovani metabolismu, ktery je blizky jedné). Sipky
pak znaci mozné sméry kauzality - bud’ rychlost metabolismu podminuje
rychlost ristu (€ervené), nebo naopak (modfe). Pokud ale kauzalita

vede od metabolismu k ristu, tézko vysvétlime, proé $kalovaci vztah
pres vSechna eukaryota lezi na jedné primce se stejnym (trictvrtinovym)
sklonem, jako maji jednotlivé skupiny, kdyz pro metabolismus to neplati
(znamenalo by to mimo jiné, Ze z néjakého dlivodu je na rist dislokovana
s rostouci hmotnosti stale mensi proporce energie). Opaény smér
kauzality dava lepsi smysl, ponévadz Skalovani v ramci jednotlivych
skupin vysvétlime adjustaci intenzity metabolismu pro potieby ristu,
zatimco $kalovani napfié¢ eukaryoty miize byt zptisobeno omezenim

vrv

trictvrtinovym koeficientem (kdyz to tedy
nesouvisi s metabolismem). Ian sice spe-
kuluje o vlastnostech biologického rtstu,
ktery spociva jednak v prostém zvétSovani
objemu, jednak v replikaci zakladnich jed-
notek (bunék, jedincy, rodinnych skupin...),
ale zatim nic z toho neni podloZené fadnymi
matematickymi argumenty, které by vedly
k tfiétvrtinovému koeficientu. Problém je
v tom, Ze tento koeficient (a z néj odvozeny
koeficient -1/4) se vyskytuje v tak odlisnych
systémech, Ze vysvétleni musi spocivat
v nécem zcela obecném, co jde mimo
biologii jednotlivych skupin organisma
a jednotlivych ekosystému.

UZ v roce 2008 upozornovali Lev Ginzburg
a John Damuth [6], Ze tFi¢tvrtinovy koeficient
miuiZe ve skutecnosti souviset s dimenzionali-
tou naseho svéta, tfemi rozméry prostorovy-
mi a jednim ¢asovym, ale ani oni nepiedlo-
Zili matematicky rigorézni teorii. Upozornili
v$ak na jednu dilezitou véc, totiz Ze mozna
délame chybu, kdyZ se néco (tfeba skalovani
metabolismu nebo rtistu) snazime odvodit
z vlastnosti néceho jiného (tfeba z velikosti
téla a souvisejicich omezeni). Zapominame
totiz, Ze uplné vSechno je produktem evoluce,
¢ili napfiklad ani velikost téla neni néco

rychlosti metabolismu pro jednotku Zivé hmoty.

neménného a zdkladniho, co by nutné urco-
valo vSe ostatni. MoZna jde spis o to, které
kombinace vlastnosti dlouhodobé prezivaji,
nez o to, co je pri¢inou ¢eho.

TIlustrujme si to myslenkovym experi-
mentem. Jak by Zivy svét vypadal, kdyby
metabolismus i rust $kalovaly s velikosti
téla proporc¢né tedy s koeficientem rovnym
jedné? Vse by se zjednodusilo, jen by nastala
jedna podivnost: poCet potomki za jednotku
¢asu by nezavisel na velikosti téla (ponévadz
ten je propor¢ni produkci biomasy vztazené
k jednotce hmotnosti), a tudiZ i mortalita
a doba doziti by musely byt stejné pro orga-
nismy vsech velikosti. Slon by Zil nejen stej-
né dlouho jako mys, ale i stejné dlouho jako
jednobunééna ménavka. To zjevné nedava
smysl; existuje fada padnych davodu, pro¢
vétsi organismy Ziji déle neZ ty mensi, a o to
pomaleji se rozmnoZuji.

Je proto mozné, Ze Skalovaci vztahy vy-
jadfuji spiSe nez co jiného jakousi harmonii
mezi riznymi vztahy, tedy jediné mozné
uspotadani, kdy ruzné procesy jsou dlou-
hodobé v rovnovaze a vzajemném souladu.
Pro¢ by to ale vedlo praveé ke tfictvrtinovému
skalovacimu koeficientu, to zatim netusime.
Tieba na néco prijdou Ctenafi Vesmiru. @
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