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コウモリの越冬生態
─冬のエネルギー配分に関わる多様な行動特性と

気候変動の影響について─

佐藤 雄大1)

2022 年 12 月 22 日受付，2023 年 1 月 16 日受理

調査手法や解析技術の発達により，コウモリの野外個体群を対象とした生態研究が幅広く行われ，
哺乳類の中でも特異な進化をとげた生活史戦略の一端が解明されてきた．このうち越冬生態について
は，種による違いだけでなく，同種の個体群間や個体間でもバリエーションがみられている．最近で
は，冬眠の利益とコストというトレードオフの観点に基づく最適理論が導入され，野外で観察される
体温調節行動や越冬場所利用のパターンが，どのように決定されるのかについても明らかとなってき
た．こうした知見は，気候変動によってコウモリの冬眠および繁殖フェノロジーに生じる影響を予
測・評価する上でも有用な情報となることが期待されている．

Hibernation ecology of bats
─ brief review in terms of wintering energy considerations

and climate change effects ─

Takahiro Sato1

Recent advances in research methods and analytical techniques have enabled us to study a variety of ecological
and behavioral aspects of bats in the field. Various studies have showed that the hibernation ecology of bats varies
among species, among populations, and even among individuals in a population. Furthermore, the optimal hibernation
theory, which takes into account the trade-offs between costs and benefits of hibernation, has been explained how
torpor expression and hibernation site use are determined. Here, we briefly review the new aspects of hibernation
ecology of bats, and also discuss about the influences of climate change on the phenology of hibernation and
reproduction.

キーワード：越冬生態，トレードオフ，繁殖戦略，気候変動，コウモリ目
Hibernation ecology, Trade-offs, Reproductive strategies, Climate change, Chiroptera

1. はじめに

季節変化の大きな環境下では，気象条件とともに，食
物の利用可能性も時空間的に大きく変動する．特に冬期
は，多くの動物が厳しい低温環境と餌不足に直面する．

哺乳類や鳥類のような恒温動物は，高い体温を維持する
仕組みを獲得したことで幅広い環境条件のもとで活動を
可能にしたが，その体温を安定して維持し続けるには多
くのエネルギーが必要である（Grigg et al., 2004）．体サ
イズの小さな種では，体表面積あたりの熱損失率が高い
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ため，外気温の低い環境下では体温維持のコストが極め
て大きい（同サイズの外温動物の 30-100 倍）（Nagy et
al., 1999; Speakman and Thomas, 2003）．そのため，多く
の種が，環境条件の季節的変化に対応した生活史戦略を
獲得している．鳥類では，より温暖な地域へ渡りをする
種が多くみられるが，哺乳類では体温・代謝率を能動的
に調節する休眠によって，エネルギー消費を最小限に抑
え，厳しい環境条件をやり過ごすことができる（Ruf and
Geiser, 2015）．冬の間，長期間にわたって低体温・低代
謝状態となる冬眠は，寒冷地に適応した小型哺乳類を特
徴づける生存戦略といえるだろう（Geiser, 2013）．

コウモリは，齧歯類に次ぐ種多様性を有し（1,000-
1,200 種，哺乳類全体の約 20％），他の哺乳類にはない特
異な進化を遂げた分類群である（Altringham, 2011）．そ
の大きな特徴として，コウモリは哺乳類の中で唯一，翼
によって自力飛翔できることが挙げられる．その高い移
動能力により，コウモリは極地を除く全大陸に分布して
おり，亜寒帯から熱帯にかけて幅広い気候帯に生息する

（Altringham, 2011）．食性も多様で，昆虫食を中心に，
果実・花蜜食から肉食（小鳥や魚，小型脊椎動物など），
血液食まで存在する（Kunz et al., 2011）．これらの餌資
源を獲得するため，小型コウモリではエコーロケーショ
ン（反響定位）による高度な空間認識能が発達しており，

そのことが多様なニッチへの適応放散を可能にしたと考
えられている（Jones and Teeling, 2006）．一方，コウモ
リにとって，飛翔や，飛翔中のエコーロケーションは著
しいエネルギー消費を伴う行動でもある（Neuweiler,
2000; Shen et al., 2010）．コウモリは高い飛翔能力を獲得
した反面，表面積の大きな翼の存在により，外気に熱を
奪われやすい（Speakman and Thomas, 2003）．気温低
下や餌量の減少は，他の小型哺乳類と同様，コウモリに
とっても極めて過酷な状況となる．それゆえ，亜寒帯か
ら亜熱帯までを含む幅広い環境下において，多くのコウ
モリが冬眠する（Webb et al., 1996; Stawski et al., 2014）．

冬眠するコウモリ（図 1）は，越冬に必要なエネルギー
源のほぼすべてを，冬眠開始までに蓄えた脂肪に依存す
る．寒さが厳しく餌資源も枯渇する条件下では，できる
だけ長く低体温・低代謝状態を維持することで脂肪消費
を最小限に抑え，生存と翌シーズンの繁殖のためにエネ
ルギーを節約することができる．しかし，他の冬眠する
哺乳類と同様，すべての冬眠するコウモリが，蓄積脂肪
の著しい消費を伴う中途覚醒（Thomas et al., 1990）に
よって休眠を中断する．長期間におよぶ低体温・低代謝
は，体内における代謝老廃物の蓄積や免疫機能の低下，
さらには捕食圧や凍結リスクの増大につながるとされて
いる（Humphries et al., 2003; Stawski et al., 2014）．それ
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図 1：コウモリの冬眠．写真はそれぞれ，積雪地域における越冬ねぐら周辺の環境（A），コウモリが冬眠する
トンネル内部の様子（B），群れを形成して冬眠するユビナガコウモリ（C），単独で冬眠するモモジロコウモ
リ（D）を示す．



ゆえ，中途覚醒には，冬眠に伴うそのような生理・生態
的コストを低減する役割があると考えられてきた

（Humphries et al., 2003）．Boyles et al（2020）によると，
冬眠中におけるコウモリの体温調節は，低体温・低代謝
によってエネルギー消費を抑えられる利益と，冬眠に伴
う生理・生態的コストとのトレードオフに基づいて決定
されると指摘している（“optimal hibernation theory”）．
最近ではこのようなトレードオフの観点に基づき，多く
の研究が，休眠の発現（ここでは個体が低体温・低代謝
状態となることを指す）や越冬場所選択に対する様々な
要因の効果を検証している（栄養状態，物理環境，餌資
源，感染症など）．それらの研究には，バイオロギング技
術や，動画撮影装置，解析ツールの急速な発展により（例
えば，Hayman et al., 2017; Keicher et al., 2022; Meier et
al., 2022），野外個体群にも適用可能な手法が増えたこと
が大きく貢献している．こうした技術発展も相まって，
コウモリの越冬生態には，単一個体群内の個体レベルか
ら，個体群間，あるいは種間で様々なバリエーションが
みられることがわかってきた（Stawski et al., 2014; Willis,
2017; Boyles et al., 2020）．

こうした近年の研究動向を踏まえ，本稿は，（1）コウ
モリの越冬生態に注目し，個体，個体群間，種間の各階
層でみられる特徴について，比較的新しい研究事例を交
えて解説するとともに，（2）コウモリに特有の，冬眠と
繁殖機会の関係性についても考察した上で，（3）近年顕
在化しつつある気候変動が，コウモリの冬眠や繁殖の
フェノロジーに及ぼし得る影響について，今後の課題も
踏まえながら紹介したい．

2．越冬生態の特徴

2.1．個体レベル ─越冬場所選択─
個体内では，栄養状態の継時的変化によって，休眠に

入る長さや冬眠場所の選択性も変わってくると考えられ
る．越冬期間の後半になるほど，また，撹乱などで覚醒
頻度が増加するほど蓄積脂肪は少なくなり，飢餓のリス
クが大きくなる（Altringham, 2011）．そのような状況に
直面すると，個体は脂肪消費を少なく抑えられるよう，
より低温な場所を選択し，長くて深い休眠に入ることが
室内実験によって明らかとなっている（Boyles et al.,
2007; Wojciechowski et al., 2007）．冬眠場所の選択に関
する類似の現象は野外個体群でも観察されており，その
最たる例は，アメリカ東部を中心に洞窟棲コウモリの大
量死を引き起こした white-nose syndrome（WNS）の感
染拡大によるものである．この感染症は好冷真菌の 1 種

（Pseudogymnoascus destructans）によるもので，感染し
たコウモリは冬眠中に中途覚醒を頻発した後，衰弱死し
てしまう（Reeder et al., 2012; Warnecke et al., 2012）．感
染影響を調べた研究によると，WNS 到来以前には，ね
ぐら内の比較的温暖な場所で冬眠していたコウモリが，
WNS 到来以降には，同じねぐらのより寒冷な場所で冬
眠するようになっていた（Loeb and Winters, 2022）．
WNS の原因菌は 10℃を下回る低温下では増殖しにくい
ため（Blehert et al., 2009; Verant et al., 2012），より寒冷
な場所で冬眠した個体は感染による影響の顕在化を免
れ，生き延びることができたと推察される．

コウモリの利用するねぐら（洞窟，樹洞，トンネル，
家屋，橋梁など）は，その構造や立地によって，内部に
様々な微気候（温度，湿度，大気圧，通気性など）を形
成する．上述の WNS 感染による影響からもわかるよう
に，どのような微気候を選択するかは，冬眠期を生き延
びる上で重要な意味をもつ．従来は，種レベルで冬眠に
もっとも適した温度範囲が存在し，個体はそのような条
件の場所をねぐらとして利用すると考えられてきた

（Day and Tomasi, 2014）．しかし，長期間におよぶ越冬
場所利用に関する研究から，最近では，必ずしも種内の
あらゆる個体が一定の温度条件を選ぶわけではないこと
も指摘されている（Boyles et al., 2017; De Bruyn et al.,
2021）．例えば，ホオヒゲコウモリ属の 1 種である
Myotis sodalis の野外個体群では，同じ洞窟内であって
も，室内実験から推定される最適温度（エネルギー消費
が最小となる温度帯：3-6℃，Day and Tomasi, 2014）よ
りも幅広い温度条件で冬眠することがわかっている

（Boyles et al., 2017）．このことは，これまで想定されて
いた以上に，個体間でエネルギー事情にばらつきがあり，
ねぐら内部の微気候を幅広く使い分けている可能性を示
唆している．

2.2．個体レベル ─雌雄差─
冬眠中，エネルギー節約をどの程度優先するかは，個

体の栄養状態だけでなく，性別によっても異なる．特に
雌雄差については，興味深いことにコウモリ特有の繁殖
戦略が関係している．温帯域に生息し，冬眠するコウモ
リの多くは受精遅延と呼ばれる特徴的な繁殖周期をもつ

（Racey, 1979; Racey and Entwistle, 2000）．この繁殖周
期のもとでは，繁殖へのエネルギー投資のタイミングに
顕著な雌雄差が存在する（Willis, 2017）（図 2）．オスで
は夏から秋にかけて，精子形成や交尾相手獲得のために
エネルギー投資が最大となる．一方，メスのエネルギー
投資は，胎児の成長とそれに続く子の哺育のため，春か

91コウモリの越冬生態



ら夏にかけてピークとなる．この場合，メスの方が，冬
眠中のエネルギー消費を低く抑え，良好な栄養状態を維
持して春以降の繁殖に備える必要性が高いといえる．北
米内陸部に生息するトビイロホオヒゲコウモリ（Myotis
lucifugus）の野外個体群を対象とした研究によると，メ
スは，冬眠に入る時点でオスよりも脂肪を多く蓄積し，
その消費ペースも緩やかである（Jonasson and Willis,
2011）．同様に，冬眠中の体温調節パターンにも雌雄差
がみられる．個体の体温変化を追跡すると，中途覚醒時
の活動時間は，メスの方がオスよりも 22％短い（Czenze
et al., 2017）．また，中途覚醒中のオスの表面体温は 30℃
以上で安定するのに対し，メスの表面体温は恒温状態に
達した後，覚醒の合間に一時的な低下（25℃前後）もみ
られる（“heterothermic arousals”, Jonasson and Willis,
2012; Czenze et al., 2017）．これらの結果から，メスは中
途覚醒に係るエネルギー消費を節約することで，コン
ディションを維持している可能性が示唆される（“thrifty
female hypothesis”, Jonasson and Willis, 2011）．越冬中
におけるエネルギー消費率の雌雄差は，冬眠明けのタイ
ミングにも影響している．冬眠明けの時期は，メスの方
がオスより早く，また，メスの中でもコンディションの
良い個体ほど早い傾向がみられる（Norquay and Willis,
2014; Czenze and Willis, 2015）．

2.3．個体群レベル
同種の個体群間でも，越冬生態は緯度勾配に沿って異

なる可能性が指摘されている（Boyles et al., 2020）．高緯
度地域ほど冬が長く，気温も低いため（例，図 1A），採
餌する機会はなく（Czenze et al., 2013），飢餓に陥るリ
スクも高い．それゆえ，高緯度地域に生息する個体群ほ
ど，冬眠前に蓄えた脂肪をできるだけ消費しないよう，
中途覚醒頻度を少なく抑えなければならないだろう．冬
の低温が厳しいカナダ内陸部（北緯 53 度）で越冬する個
体群では，冬眠期間が 8ヶ月間にもおよび，個体は最長

で 60 日以上も中途覚醒せずに低体温（表面体温で 10℃
前後）になることが知られている（Norquay and Willis,
2014; Czenze et al., 2017b）．このような地域では，冬眠
中，中途覚醒のタイミングが特定の時間帯に集中しない
という特徴もある（活動期には日没後 2-3 時間に活動量
が集中）（Czenze et al., 2013）．一方，低緯度地域では冬
が短く，外気温も比較的温暖になりやすい．この場合，
外気温の上昇に伴って昆虫類が活動的になるため

（Taylor, 1963），コウモリが採餌できる機会も増加する．
実際に，冬期気候が比較的温暖な地域（概ね最低気温 0℃
以上）では，ねぐらを出て採餌することが確認されてい
る（Whitaker et al., 1997; Bernard et al., 2021）．緯度勾
配に沿って同種内の体温調節行動を比較した研究は少な
いものの，冬の外気温が 10℃以上になることもある地域
では，概して冬眠期間が短く，休眠の最大持続日数も
10-20 日間と短い傾向にある（Park et al., 2000; Hope and
Jones, 2012; Czenze et al., 2017a）．また，高緯度地域と
は対照的に，中途覚醒のタイミングは日没前後の時間帯
に集中する（Park et al., 2000; Hope and Jones, 2012）．外
環境の影響をほとんど受けない洞窟内部でも，個体の覚
醒タイミングに概日リズムがみられることは興味深い特
徴の一つといえる．こうした特徴は，餌昆虫の出現する
時間帯に活動時間を合わせることで，採餌できる機会を
最大限に利用するためのものと考えられている．温帯域
に生息するコウモリと同様，熱帯から亜熱帯に生息する
種でも，冬期における休眠の持続日数は，低緯度地域の
個体群の方が短いことも報告されている（Stawski,
2012）．採餌によって越冬に必要なエネルギーを補填で
きる場合，低緯度地域の個体群ほど，長期間にわたって
低体温を維持する必要性は低いのだろう（冬眠時の生
理・生態的コストの回避）．

冬眠研究で注目されることの多い休眠時代謝率は，そ
の最小値や温度変化に対する反応も含め，互いに 1,000
km 以上離れた個体群間でもほとんど違いがみられない

（McGuire et al., 2022）．飛翔能力のあるコウモリでは，
越冬に適した環境条件を備える場所間（ねぐら内・ねぐ
ら間の両方）を移動することができるため（Kim et al.,
2019; De Bruyn et al., 2021），生理的性質に地域差が生じ
にくいのかもしれない．

2.4．種間レベル
同じ環境条件のもとでも，越冬生態に種間差がみられ

ることもある．これには，群れの形成や採餌生態といっ
た行動特性が関係していると考えられる．冬眠中に体を
密に寄せ合う群れ形成（例，図 1C）は，洞窟で冬眠する

92 佐藤 雄大

図 2：雌雄による繁殖へのエネルギー投資時期の違い．



コウモリによくみられる特徴であり，数十頭から，時に
数千頭を超える大規模なものになる．こうした群れ形成
は，単独でいる時よりも熱損失や水分損失を低く抑える
効果があるとされている（Boyles et al., 2008; Boratynski
et al., 2012, 2015）．群れで冬眠する種について個体の体
温変化を調べた研究によると，中途覚醒のタイミングは
個体間で同調性を示し，越冬後期には日没前後の時間帯
にも同調することが明らかとなっている（Czenze et al.,
2013; Czenze andWillis, 2015）．このような同調性は，産
熱効率を高め，体温上昇に伴うエネルギーコストを低減
している可能性を示唆するものである（Boyles et al.,
2008）．こうしたエネルギー節約のメリットは，体表面
積あたりの熱損失率が高い，体サイズの小さな種ほど大
きいと考えられる．また，冬眠時の群れサイズは種に
よって大きく異なり，日によって気温が変動しやすい場
所ほど小さくなる傾向もある（Boyles et al., 2008）．例え
ば，気温変化の影響を受けやすい場所（落葉下や樹洞，
建物など）で冬眠する種は，その多くが単独から数頭の
群れでみられる（Boyles and Robbins, 2006; Mormann
and Robbins, 2007）．一方，大規模な群れで冬眠する種
は，そのほとんどが内部環境の安定した洞窟等で確認さ
れる．ただし，このような違いについては，体温調節だ
けでなく，越冬場所として利用可能な空間スペースの大
きさも関係しているのだろう．

採餌生態にみられる種間差も，越冬戦略に影響する要
因の一つである．同所的に生息するコウモリ間でも，形
態的特性やエコーロケーションの種類によって，採餌環
境や捕食方法，餌の種類，サイズに違いがある（Siemers
and Schnitzler, 2004）．それゆえ，同じ越冬環境のもと
では，それぞれの種の採餌生態（特に餌の種類と捕食方
法）によって，餌を得られる可能性が異なるだろう．採
餌できる機会が頻繁にある場合，エネルギー節約のため
に休眠利用を優先する必要性は，それほど高くないかも
しれない．直接的に種間の体温調節行動を比較したもの
ではないが，興味深い例として，ドイツ西部で越冬する
ホオヒゲコウモリ属 2 種（ノレンコウモリ Myotis nat-
tereri とドーベントンコウモリ M. daubentonii）を対
象とした研究が挙げられる．この 2 種は，体重が同程度
で，同じねぐらで冬眠する．個体識別タグを利用した 7
シーズンに及ぶ調査の結果，ノレンコウモリの方がドー
ベントンコウモリよりも 2ヶ月ほど遅れて冬眠に入るこ
とが明らかとなった（Meier et al., 2022）．前者は，地表
面からの拾い食いが可能で（Swift and Racey, 2002），冬
の間，動かない昆虫も捕食することができる．一方，後
者は水辺で採餌し，発生時期に季節性のある飛翔性昆虫

（水生昆虫の成虫）を好む傾向がある（Jones and Rayner,
1988）．このような採餌生態にみられる種間差は，晩秋
から初冬にかけての活動頻度に違いを生じさせ，冬眠開
始時期にも影響しているのだろう．

3．冬眠による機会喪失

あらゆる行動戦略と同様，個体が冬眠に入ることは，
必然的に他の行動をとる機会が失われることも意味す
る．冬眠するコウモリにとって，長期間の休眠状態に入
ることで喪失する重要な機会の一つは，交尾であると考
えられる（Boyles et al., 2020）．いくつかの種では，冬の
間，オスが精巣上体尾部に精子を貯蔵し（Racey and
Entwistle, 2000），冬眠中のメスに交尾することが知ら
れている（Thomas et al., 1979; Boyles et al., 2006）（図 3）．
このような行動をとるオスにとって，休眠する頻度が高
くなるほど，交尾できる機会を逸してしまうリスクも大
きくなる．特に受精遅延する種は，交尾から受精までの
長いタイムラグと少ない産子数という特徴をもつため，
より多くの交尾機会獲得が，受精成功を左右すると考え
られている（Orr and Zuk, 2013; Fasel et al., 2019）．この
ことから，オスの越冬生態については，少なからず性選
択による影響を受けている可能性がある．既存研究で
も，オスは，メスに比べて冬眠入りの時期が遅いこと

（Norquay and Willis, 2014; Meier et al., 2022），中途覚醒
中の活動時間が長い（Czenze et al., 2017b）ことを踏ま
え，交尾機会獲得との関係性を考察している（Norquay
and Willis, 2014; Willis, 2017）．ただし，高緯度地域に生
息する種では，冬の間に採餌する機会がほとんどないた
め，交尾にエネルギーを投資した場合，蓄積脂肪を消費
し切ってしまうリスクも大きい．交尾機会の獲得につい
ては，採餌によってエネルギーを補填できる場合（冬期
気候が温暖な地域など）でのみ重要度が高いという可能
性もある．

4．気候変動の影響

近年，急速に進行する気候変動に伴い，冬眠する哺乳
類を取り巻く環境変化と個体群に対する影響の顕在化が
懸念されている（Wells et al., 2022）．既に，高緯度地域
や高標高帯では，気温上昇に伴って植物の成長時期にず
れが生じており（Prevey et al., 2017），同時に昆虫類の発
生時期にも影響がみられつつある（Forrest, 2016;
Harvey et al., 2020）．このような変化は，コウモリの
フェノロジーにも影響を及ぼし得る（Linton and
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Macdonald, 2018）．例えば，冬の気温上昇は，休眠に入
る長さや頻度を変化させ，越冬成功率を左右するかもし
れない（Wells et al., 2022）．また，餌となる昆虫類のフェ
ノロジー変化は，春以降，コウモリの繁殖シーズンにお
ける餌の利用可能性を左右する可能性もある（Meyer et
al., 2016）．コウモリは概して妊娠期間が長く，出産はご
く短期間に集中する（Barclay and Harder, 2005）．それ
ゆえ，昆虫の発生ピークがずれると，母子がもっともエ
ネルギーを必要とする時期に，餌不足に陥るかもしれな
い．これまで，気候変動がコウモリに与える影響につい
ては，分布や多様性の変化に注目した研究が大半を占め
ており，冬眠や繁殖周期との関係を調べた研究はまだ少
ない（Festa et al., 2022; Meier et al., 2022）．このことは，
Wells et al（2022）が指摘するように，依然として生活史
イベント（冬眠，繁殖，渡りのタイミングなど）に関す
る知見が，種や地域によって偏っていることも影響して
いるのだろう．特に，日本を含むアジア圏では，生息す
る種の多様性に反して，気候変動の影響に関する知見は
極めて限られている（Festa et al., 2022 によるシステマ
ティックレビューで，日本はゼロ）．

冬眠するコウモリは，同サイズの冬眠しない哺乳類よ
りも少ない産子数，遅い性成熟，長い世代時間といった，
slow life 型の生活史戦略を獲得している（Turbil et al.,
2011）．こうした生活史形質をもつ種では，ひとたび個
体数が減少すると，個体群が元の状態に回復するのは極
めて困難となる．気候変動に起因する生活史イベントの
ずれが繁殖成績を低下させるものであった場合，冬眠す
るコウモリの多くは，個体群縮小の危機に曝されること

になるだろう．こうした懸念から，最近では，生活史イ
ベントのタイミングに生じた変化をモニタリングする重
要性が指摘されている（Wells et al., 2022）．同様に，複
数の種を対象として，冬眠にかかわる生理的性質が温度
変化にどのように反応するかを調べ，気候変動に対する
脆弱性を理解することも重要であろう．例えば，北米に
生息する 13 種について，温度変化に対する休眠時代謝
率の反応と，水分損失率を複数の地域で測定・比較した
研究では，種または種群レベルで明瞭な違いがみられて
いる（McGuire et al., 2021）．代謝速度が上昇し始める環
境温度の下限値は，2℃未満から 8℃と，種によって大き
な違いがある．一方，水分損失率については，損失率の
高い種群と，低い種群の 2 グループに分けられた．特に，
水分損失率の高いグループには，white-nose syndrome
によって個体群が著しく縮小した種も含まれていた．こ
うした知見は，気候変動に伴う環境変化に対し，それぞ
れの種が潜在的にどの程度，対応できるかを予測する上
で有用な知見となるだろう（McGuire et al., 2021, 2022）．
「はじめに」で述べたように，近年では，野外個体群に

も適用可能な調査手法（温度感知型テレメトリー発信器，
高解像度赤外線サーモグラフィー，個体識別用 PIT タ
グ，音声録音装置など）が充実化しつつある．これらの
技術を活用し，日本でも気候変動がコウモリの越冬戦略
やフェノロジーに及ぼす影響を，個体，個体群，あるい
は群集レベルで定量的に予測・評価していく必要性があ
る．
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