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Swimming behavior of a school of fish in running water has not been investigated. Recently, Onitsuka 
et al. investigated on the swimming behavior of isolated or a couple of fish in running water. In this study, 
the swimming behavior of a school of ayu, consinting of 3 fishes, in running water was investigated. It 
was found that the streamwise length of a school increases and the spanwise length of that decreases with 
an increase of the flow velocity and also that the swimming speed in the streamwise direction increases 
with an increase of the flow velocity. The turning angle of swimming trajectory decreases with an 
increase of the flow velocity. The individual distance becomes larger when the velocity is increased.  
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１． はじめに 

 

河川の生態系を保全するには，生息している魚類等の

生息環境や生態特性を把握する必要がある．そのため，

魚の挙動を解明することが求められている．魚は主とし

て単独で行動する種と，主として魚群で行動する種に分

類される．まず，魚群の定義について研究が行われた1-4)． 
兼廣ら1)はタイリクバラタナゴの尾数を1，2，3，5と

変化させて静止流体中の遊泳挙動を観察した結果，1尾
および2尾の場合は各個体の遊泳軌跡および個体間距離

が不規則に変化するのに対し，3尾および5尾ではそれら

が安定することを示した．Partridge2)はコイ科のミノウが

2尾で遊泳する場合は特定の1尾が主としてリーダーと

なって遊泳するのに対し，3尾以上では互いの距離を保

つことで群れが自然に形成され，リーダーが存在しない

ことを発見した．そのため，「各個体が遊泳速度と遊泳

方向を群れの他の個体全てと一致させようと絶えず調整

している3尾以上のグループ」が魚群であり，2尾以下は

魚群ではないという定義が定着している2-4)． 
鬼束ら5,6)は1尾あるいは2尾のアユを開水路流に放流し，

体長倍流速を0～10倍の範囲で変化させて遊泳挙動を観

察した．その結果，アユの挙動が直線と屈折で表現でき

ること，流速の増加に伴い上流方向の対地距離が増加す

ると共に屈折角度が減少することを解明した．大橋・清

水7)は魚の抗力，推進力および加速度で構成される運動

方程式を用いて，単独で遊泳する魚のシミュレーション

を行った．関谷ら8,9)および高水ら10)は走流性，壁面選好

性および忌避性をモデル化し，アユの遊泳シミュレー

ションを行った．二瓶ら11)は1尾あるいは2尾で遊泳する

タイリクバラタナゴの挙動と魚周辺の流体計算を行った．

橋本ら12)はBoidモデルを用いて魚群の挙動をシミュレー

トした．藤井ら13)は血合筋と普通筋の特性を組み込んだ

魚の遊泳シミュレーションに成功した． 
 一方，魚群内における各個体の相対位置や魚群速度に

ついての研究も行われている．Cullen et al.14)は魚群の構

造が，個体間隔，魚群の長さと幅，魚群の容積，結合度

および分解度で表現できると述べた．Dambach15)はティ

ラピアの個体間距離が成長と共に増加することを発見し

た．長谷川・添田16)は体長の異なるイシダイの遊泳挙動

を，Masuda et al.17)はサワラの成長に伴う遊泳挙動の変化

を観察した結果，個体間距離が体長に正比例することを

解明した．兼廣ら1)は3尾あるいは5尾で静止流体中を遊

泳するタイリクバラタナゴの個体間距離が体長の約1.4
～1.7倍であり，尾数の影響を受けないことを示した．

Yamagishi18)は静止流体中を遊泳するゴールデントレバ

リー(シマアジの一種)の魚群の遊泳速度が，2尾の場合よ

りも増加することを示した．以上の魚群構造に関する実

験は，流水中ではなく静水中で行っている． 
 流水中で行った実験として，コイ科のミノウ186尾を



 

 

開水路流に放流し，流速を3通りに変化させたPitcher19)の

研究が挙げられる．彼は個体間距離が流速に依存せずに

体長の約0.9倍と述べている．しかし， 大流速

(0.125m/s)が体長倍流速で2.2であり，普通筋を使用しな

い維持速度以下である．魚の 大遊泳速度は突進速度で

あるが，突進速度以下で流速を系統的に変化させて魚群

の挙動を解析した研究は皆無といって良い． 
本研究は流速を系統的に変化させて，3尾で遊泳する

アユの挙動を解析したものである． 
 
２． 実験装置および実験条件 
 
図-1に示す長さ4.0m，幅B =0.8m，高さ0.2mの水路を

実験に用いた．流下方向に x 軸， x 軸に直角上向きに y
軸，横断方向に z 軸をとる．平均体長 LB =70mmの養殖

アユ(Plecoglossus altivelis altivelis)を実験に用いた．実験

条件は表-1に示すように，水深h を0.04mに固定して体

長倍流速を0～10の範囲で5段階に設定した．水路始端か

ら3m下流の水路中央( B/z =0.5)に直径0.25mの円形金網

を設置し，3尾のアユを挿入する．アユを馴致させた後

に金網を取り上げ，水路上部に設置した画素数1440×
1080，撮影速度30fpsのビデオカメラで撮影を開始する．

撮影終了はアユが3尾とも水路始端に到達あるいは水路

終端から流出した時とした．なお， 初に水路始端に到

達した個体をfirst，続いて到達した個体をsecond， 後

に到達した個体をthirdと呼称する．上記の実験を300匹
のアユを使用し，約1ヶ月の期間内において各ケースで

50回，合計250回行った． 
水深平均流速と同等の流速が発生する底面から水深の

4割の位置の x ， z 軸方向にそれぞれ10，7点のメッシュ

で構成される合計70の格子点において，3次元電磁流速

計で流速3成分を0.05s間隔で25.6s計測した．計測後， x ，
z 軸方向の時間平均流速U ，W および x 軸方向の断面

平均流速 mU を算出した．なお，流速測定時には水路内

にアユを入れていない． 
 

３． 実験結果および考察 

 

(1) 流速変化に伴う魚群形状の変化 

石川20)の定義した魚群半径を2次元に拡張すると次式

となる． 
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ここに， xR ， xG ， fix はそれぞれ x 方向の魚群半径，

魚群重心の x 座標，任意 i の魚の x 座標であり， z につ

いても同様な定義である．図-2に体長倍流速 Lm BU / と

x および z 方向の平均魚群半径 xR ， zR を平均体長 LB
で除した値との関係，および両者の比 zx RR / との関係を

示し，プロットで， 小二乗法で求められたこれらの諸

量と体長倍流速 Lm BU / との関係を近似直線で示した．

流速の増加に伴い x 方向の魚群半径 Lx BR / は増加し， z
方向の魚群半径 Lz BR / は減少する．そのため両者の比

zx RR / が流速の増加と共に増加する．したがって，流速

の増加に伴い魚群形状は流下方向に細長くなることが判

明した． 
 

(2) 流速変化に伴う3尾アユの個体間距離 

 図-3(a)，(b)に0.2秒ごとに算出した先頭アユと2番目

アユとの間の個体間距離 Ⅲ
1fD ，2番目アユと 後尾アユ

との間の個体間距離 Ⅲ
2fD をそれぞれ平均体長 LB で除し

た値の頻度分布を流速別に示す．両分布とも低値が高頻

度で高値に裾をもつ形状を示す．そこで，次式のガンマ

表-1 実験条件 

case name C0 C1 C3 C5 C10
         (mm)
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図-1 実験水路の模式図 
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図-2 流速の変化に伴う魚群半径の変化 



 

 

分布を採用し，図-3(a)，(b)中に曲線で示した． 
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係数α ，λ は 小二乗法より算出した． 
先頭アユと2番目アユとの個体間距離 Lf BD /1

Ⅲ および2
番目アユと 後尾アユとの個体間距離 Lf BD /2

Ⅲ の分布の

形状は全ての流速でほぼ一致している．したがって，魚

群に属するアユは 寄りの個体間距離を一定に保ち，そ

の距離が魚種によって一定というPartridge2,3) & Pitcher19)

の指摘が確認された．また，流速の増加に伴う 頻値の

変化はみられなかった．したがって，個体間距離が流速

に依存しないというPitcher19)の指摘が確認された． 
 

(3) 流速変化に伴う先頭交代率の変化 
図-4に流速と魚群内における先頭のアユが入れ替わる

回数 ⅢM を総遊泳時間T で除した値を示すと共に，前

報6)の実験で得られた2尾アユの先頭交代率 TM /Ⅱ を併

示すし， 小二乗法で求められたこれらの諸量と体長倍

流速 Lm BU / との関係を近似直線で示す．3尾アユの先

頭交代率は TM /Ⅲ 流速の増加に伴い減少する．これは，

流速の増加に伴い先頭アユに疲労が蓄積されるため，2
番目あるいは 後尾に移動して，流体力の小さな他個体

の後流域に入るためと考えられる．一方，2尾アユの先

頭交代率 TM /Ⅱ は3尾の値よりも顕著に小さく，また，

流速の増加に伴う変化が見られない．これは，3尾以上

の魚群の場合はリーダーが存在しない2)に対し，2尾の場

合は特定の個体が先頭を遊泳する傾向が強いためである． 
 
(4) アユの遊泳軌跡のモデル化 

鬼束ら5,6)はアユが流水中を1尾あるいは2尾で遊泳する

場合，軌跡が直線(branch)と屈折(node)で表現できると述

べた．本実験でも同様の傾向が確認されたため，全アユ

の遊泳軌跡における全ての屈折位置と時刻を読み取った．

連続する屈折位置T から対地距離 GL および屈折角度θ
が図-5のように求められる．θ は上方から観察した時の

右回転を正，左回転を負と定義した．遊泳開始からの

branchおよびnode番号を右上の添字 j で示す．first，
second，thirdの諸量は右上の添字 f ， s ， t で表す．ま

た，データ番号を右下の添字 l で示す．対地距離 GL に

流速を加算すると，遊泳距離 fL が算出される．一方，

対地距離と遊泳に要した時間から，対地速度 GV が算出

され，対地速度に流速を加算すると，遊泳速度 fV が算

出される． 
鬼束ら21,22)はアユが静止流水中を1尾あるいは2尾で遊

泳する場合，遊泳開始から2branchまでは遊泳開始の履

歴があると述べた．また，流水中を1尾で遊泳する場合，

側壁との距離が体長の1倍未満になると遊泳特性が変化

することを指摘した23)．そのため，アユが遊泳開始から

3branch以上かつ側壁から体長の1倍以上離れた領域を遊

泳する場合を普遍遊泳，アユが側壁から体長の1倍未満
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        図-4 尾数変化におけるアユの交代率             図-5 遊泳軌跡の模式 
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図-3 普遍遊泳における流速変化に伴う対地距離の変化 

 



 

 

の領域を遊泳する場合を側壁遊泳と定義し，両エリアを

普遍領域(universal area)および側壁領域(side-wall area)と
呼称する．なお，紙面の関係で以下では普遍遊泳のみを

検討対象とする． 
3尾のアユの遊泳挙度は極めて類似していた．そこで，

3尾のアユの遊泳速度，遊泳距離等のデータに対して

ウィルコクスンの符号順位検定を0.05水準で行った．そ

の結果，3尾のアユの遊泳挙動に有意差はなかった．以

下では3尾のデータを統合して解析を行う． 

 
(5) 普遍遊泳時の対地距離と遊泳距離 

図-6(a)，(b)に対地距離 GL ，遊泳距離 fL をそれぞれ

平均体長 LB で除した値の頻度分布を流速別に示す．対

地距離 LG BL / ，遊泳距離 Lf BL / は，それぞれ低値が高

頻度で高値方向に裾をもつ形状を示すため，式(2)，(3)
のガンマ分布を採用し，図-6(a)，(b)中に曲線で示した． 
図-6(a)に示した対地距離 LG BL / は，流速の増加に対

してほとんど変化がない．一方，図-6(b)に示した遊泳

距離 Lf BL / の 頻値は，流速の増加に伴い増加している．

従って，アユは流速が変化しても対地距離を一定に保と

うとするため，流速の増加と共に遊泳距離が増加すると

判断される． 

 

(6) 普遍遊泳時の対地速度と遊泳速度 

 図-7(a)，(b)に対地速度 GV ，遊泳距離 fV をそれぞれ

平均体長 LB で除した値の頻度分布を流速別に示すと共

に，式(2)，(3)のガンマ分布を曲線で示した．アユの対

地速度 LG BV / および遊泳速度 Lf BV / は共に，流速の増

加と共に増加している．これは，流速の増加に伴い，流

れに逆らおうとする向流性が働き遡上意欲が増加したと

考えられる． 

 

(7) 普遍遊泳時の屈折角度 

アユの屈折角が正の場合と負の場合に生理学的および
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            (a) 対地距離                  (b) 遊泳距離 

図-6 普遍遊泳における流速変化に伴う対地距離と遊泳距離の変化 
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図-7 普遍遊泳における流速変化に伴う対地速度と遊泳速度の変化 
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図-8 普遍遊泳における流速変化に伴う屈折角度の変化 

 



 

 

物理的な相違はないため，屈折角の絶対値 wθ を算出し，

図-8に頻度分布を流速別に示すと共に，式(2)，(3)のガ

ンマ分布を曲線で示した．流速の増加に伴い屈折角の絶

対値 wθ の 頻値が減少している．これは，流速が増加

すると流体から大きな運動量を受け，上流に遊泳するに

は多くの遊泳力が必要となるため，魚体の x 方向の投影

面積を小さくするために屈折角を減少させていると考え

られる． 

 
(8) 1尾および2尾アユと魚群アユの遊泳特性の比較 

 

図-9(a)～(f)に無次元個体間距離 Lf BD /Ⅲ ，対地距離

LG BL / ，遊泳距離 Lf BL / ，対地速度 LG BV / ，遊泳速度

Lf BV / および屈折角度の絶対値 wθ の 頻値， Lf BD̂ /Ⅲ ，

LG BL̂ / ， Lf BL̂ / ， LG BV̂ / ， Lf BV̂ / ， wθ̂ をプロットで，

小二乗法で求められたこれらの諸量と体長倍流速

Lm BU / との関係を線形式で示す．また，単独アユと2
尾アユで行った実験で得られた同様な値および線形式も

併記した5,6)．単独アユおよび2尾アユは上付きの添字，I
およびIIで表している． 
図-9(a)に本実験で得られた無次元個体間距離 Lf BD /Ⅲ

と前報6)で得られた2尾アユの無次元個体間距離 Lf BD /Ⅱ

の 頻値と体長倍流速 Lm BU / との関係をプロット示す

と共に， 小二乗法で求めた線形式を併示する．2尾ア

ユの無次元個体間距離は，流速の増加に伴い顕著に増加

している．一方，3尾の無次元個体間距離は流速の増加

に対して増加しているものの，増加率は2尾アユの値よ

りも顕著に低い．これは，2尾の場合は魚群でないため

に個体間誘引力が弱いが，3尾の場合では 寄りの個体

との距離を一定に保とうとする魚群特有の特性によって

生じたものと考えられる． 
図-9(b)より尾数に関わらず対地距離は流速の影響を

ほとんど受けないのに対し，図-9(c)より遊泳距離は増

加することが理解される．また，両距離とも尾数の増加

に伴い減少している．これは，尾数の増加に伴い成群力

が増すため， 寄りの他個体から離れすぎると個体間距

離を縮めようと屈折するためと考えられる． 
図-9(d)および図-9(e)に着目すると，アユが3尾の場

合は1尾および2尾の場合と比較して，対地速度および遊

泳速度が増加することがわかる．2尾よりも3尾の方が成

群力が働き，遊泳中に他個体から離れた時にアユが他個

体に接近しようと対地速度および遊泳速度を上げること

が観測された．これにより対地速度および遊泳速度を増

加させたと考えられる． 
図-9(f)に着目すると，尾数に関わらず流速の増加に

伴い屈折角度が減少している．この原因は，図-8の考察

で述べた通りである．また，アユが3尾で遊泳する場合

の屈折角度が，1尾および2尾アユの値よりも小さい．こ

れは，3尾の場合，流速の増加に伴い流下方向に細長い

形状となり(図-2)，この形状を保つために魚向の変化が

緩慢になったためと考えられる． 

 

４．おわりに 

 
本研究は，流速を系統的に変化させて，流水中を3尾

の魚群で遊泳するアユの挙動を解析したものである．得
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図-9 尾数変化と最頻値との関係 

 



 

 

られた知見は以下の通りである． 
(1) アユの魚群形状は，流速の増加に伴い流下方向に細

長くなる．そのため，個体間距離は，流速の増加に伴い

微増する． 
(2) 3尾アユの個体間距離は流速の増加に関わらず一定

である．一方，2尾アユの個体間距離は流速の増加に伴

い増加する．これは，魚群である3尾以上の場合は成群

力が働いたためである． 
(3) 3尾アユの先頭交代率は流速の増加に伴い減少する．

一方，2尾アユの先頭交代率は3尾の値よりも顕著に小さ

い．これは，魚群である3尾以上の場合はリーダーが存

在しないのに対し，2尾の場合は特定の個体が先頭を遊

泳する傾向が強いためである． 
(4) 流速の増加に伴い対地速度および遊泳速度は増加す

る．これは，アユには正の向流性の性質があるためと考

えられる．一方，流速の増加に伴い流下方向の遊泳距離

は増加する．なぜなら，魚群に属しているアユは成群性

が強いため，他個体との距離が離れるとその距離を近づ

けようと遊泳速度を増すからである．また，流速の増加

に伴い屈折角度は減少する．これは，流速が増加すると

流体から大きな運動量を受け，上流に遊泳するには多く

の遊泳力を必要となるため，魚体の x 方向の投影面積を

小さくするために生じたと考えられる． 
(5) 単独あるいは2尾と比べて3尾で遊泳するアユの遊泳

距離は減少し，遊泳速度は増加する．これは，2尾より

も3尾の方が成群力が強く，遊泳中に他個体から離れた

時にアユが他個体に接近しようとするためと考えられる．

一方，単独あるいは2尾と比べて3尾で遊泳するアユの屈

折角度は減少する．これは，3尾の場合，流速の増加に

伴い流下方向に細長い形状となり，この形状を保つため

に魚向の変化が緩慢になったと考えられる． 
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