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5．1 は じ め に

　湖沼や河川下流域で は ， 川 が運 ん で きた砂 や 泥 が堆積

し，砂泥質 ま た は泥質の 場所 が よ く発達 す る。そ こ に は

砂 泥 と と もに有機懸濁物 も堆積 し，堆積物中で 分解 す る

こ とに な り，堆 積 物 は 各種 微 生 物 に よ る分 解 が 卓越 し た

場 とな る。堆積物中で 有機物 の 無機 化 に よ り蓄積した 無

機栄養塩は再 び上 層水中へ 回 帰 して ， 水中の
一

次生産に

使 わ れ る。砂泥中で は，大気や表 面水 か らの 酸素は砂 泥

表層で 酸化，消費 され て し まい ，その 下の 部位で は 有機

物 は微生 物の 嫌気 呼吸 や 発酵 に よ り分解され る。また，

堆積物の 下 層 に 蓄積 した 還 元 物 質 は表 層 の 酸 化 部 位 に運

ば れ る と酸化 さ れ る。そ の た め，堆 積 物 中 で は特 徴 的 な

物質や 微生物活性 の垂直分布 が で きあが る 。 砂 泥中の 間

隙は非常に小 さ い た め，そ の 中の 水の 動 きは制限され て

い る。そ の た め堆積物 中 で は溶存物質の移動は極めて 遅

く な り，基 質 の 移動供 給 が微 生物 の 活性 を決 め る重要 な

要 因 と な っ て い る。

　堆積物中 に は，そ こ が極度に 汚染さ れ て い な い 限 り，

砂 泥中 に潜 って生 活す る イ トミ ミ ズや ユ ス リ カ な どの 底

生 動物 （埋 在性底生 動物）が 生活 して お り，こ れ らの底

生動物 は それ 自身が有機物 を 消費分 解 して い る ばか りで

な く，堆積物内に 巣穴 を掘 っ た り，堆積物 中 を移 動 した

り，堆 積 物 を食 べ 糞 と して 排泄 を す る こ と に よ っ て 堆積

物 を活 発 に撹 拌 混 合 （バ イ オ タ
ーベ イ シ ョ ン ；Biotur−

bation） し ， そ れ に よ っ て 堆 積物内の 物質の 移動 ・拡散

を促進 し，微生 物活性 を 高め る こ とが 明 らか とな っ て き

て い る。現在まで ，バ イオ タ
ーベ イシ ョ ソ の 研究 は 浅海

域や 河 口 域の 底生動物を中心 に な さ れ て きて い る が n ，

こ こ で は，堆積物中の 物質循環 とそれに 対す る底生 動物

の 働 きを淡 水域 で の 研 究 を 中 心 に 紹 介 す る。

5．2 水域堆積物表層部における有機物分解過程

　5．2．1 堆積物環境の 垂直的変化

　堆積物 の 有機物 分解活性は 高 く，大量の 酸素を消費す

る が，一
般に 上 層水 中 の 溶 存酸素濃度は 比 較的高 く保 た

れ て い る。し か し，堆積物中 で は酸素は ご く表層部位で

消費 され て しま い ，堆積物の 内部は 嫌気 的 な 環境 とな っ

て い る 。
い ま 堆積物を 掘 っ て そ の 断面 を見 る と，表層の

褐色 の 層 とそ の 下 の 黒 色 か ら灰 色 を し た 層が見 られ る

（図
一5．1）。 褐色 の 層は酸化 層 と呼ばれ て お り，そ の 色

は 酸化鉄の 色で あ る。そ の 下 の 層は 還 元 層 と呼ばれ て お
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図
一5．1 堆積物 中に お け る Eh （酸化還 元電位 ） と各種

　　　　 化学物質の垂直分布 の模 式図

　 　 　 　 　 こ こ で は 海域 ・河 口 域の 分布 を示 して あ る。
　 　 　 　 淡水域で は SO42一の 濃 度は海水域 に 比べ て，極

　 　 　 　 め て 低 い が，基 本的な 分布パ タ
ーン は 同様 と考

　 　 　 　 え られ る。

り，黒色 は主 に硫化鉄 に よ る 。 堆積物中 で は，大気や 上

層水か らの 酸素 の 供給 が制限 さ れ て い る た め，酸素は 堆

積物表層 の酸化層 で 消費 さ れ，そ の 下 の 還元層 で は有機

物 は嫌 気 性 微 生 物 に よ り分 解 さ れ る。す な わ ち ，酸化層

で は有 機物 の 分 解 は酸 素呼 吸 に よ っ て行 わ れ，その 結果

酸素が 消費 さ れ る 。 還元層 で は硝酸 呼 吸 や発 酵，硫酸還

元，メ タ ン 生成 を行う微生 物群 に よ っ て有機物 が嫌気 的

に 分 解 さ れ る。また，酸化層 で は S2一な どの 還元型 の

硫黄 を 酸化 して 増殖す る硫黄酸化細菌や NH4＋や NO2一

を酸化 して 増殖 す る硝化細菌が還元 層から拡散 して くる

還元型 の 硫 黄 や窒 素化 合物 を酸 化 す る。そ の 結 果 堆 積物

表層 に は 酸化層，還元層 の 分化 に み られ る よ うな，特 徴

的 な化学物質 の垂直分布 が形成され て い る （図
一5．D 。

　 5．2．2　有機物分解経路 の垂直分布

　還元 層 に お い て は，硝酸呼吸，発酵，硫酸還元 ，メタ

ン 生 成 を行 う微生 物群 に よ っ て 有機物 は嫌気的に分解 さ

れ る。現在 ま で の 多 くの 研究 の 結果 ，こ れ らの 反 応 を行

う微生物群 の 間に は
一

定 の 関係 が あ る こ とが 分か っ て き

て い る 2）
。 す な わ ち，還元 層 で は ま ず ヒ層 で 硝酸呼 吸 に

よ っ て 有機物 が 分解 さ れ，そ の過 程 で 酸化型 の無機窒素

化合物 （NO3
−

，
　 NO2−）が 消費され ，窒 素 ガ ス （N2）

とな る （こ の 酸化型の 窒素化合物 を 嫌気 的 に N2 とし て

ガ ス 化 す る反応は 脱窒反応 と 呼ば れ る ）。そ し て ，酸化

型 の 窒 素 化 合物 が存在 す る と硫酸還元 や メ タソ 生成 が抑

制 され るの で あ る 。

　残 る嫌気的分解反応 の うち，発酵 に よ っ て は，有機物

は CO2 に まで 完全 に は 分解 され ず ， 発酵産物 （
一

般 に

土 と基礎，55− 1 （588）
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は低 分子 の 有機物 や H2） が生 成 さ れ る。硫酸還 元 細菌

や メ タン 生 成細菌は ，一
般 に 糖類の よ うな 発酵細 菌が 良

く利用 す る 発酵 性 基質 を利用 せ ず ，お もに酢酸や H2 な

ど の 低 分 子 の 発酵産物 を 利用 し て 増殖 し ， 有機物 を

CO2 や CH4 ま で 完全分解 す る 。 した が っ て ，有機物は

発酵細菌 と硫酸還元細菌 ま た は 発酵細菌 とメ タ ン 生成細

菌の 共同作用に よ っ て 完全に 分解される の で ある。発酵

細菌は
一
般 に 自身の発酵 産物 が蓄 積 す る と，増 殖 が 阻害

さ れ る こ とが 多 い の で，硫 酸還 元 細 菌 や メ タ ン 生 成 細菌

は発酵細菌 よ り発酵産 物 と して 栄養物 を得 て い る ととも

に ， 発酵産物 を処理 す る こ とで 発酵細菌を助ける こ とに

な る。こ の よ うな関係は栄養的共生 と呼ばれ て い る。

　 こ の よ うに堆積物 に おけ る嫌気的 な有機物分解 は，発

酵細菌 と硫酸還元 細 菌，発 酵細 菌 とメ タ ン 生 成 細菌の 連

係 に よ っ て 行 わ れ るが，硫 酸還元 細菌 とメ タン 生 成細菌

の 間 に は，共 通の 栄養基 質を め ぐ っ て 競争関係が あ り，

硫酸還元 細菌の ほ うが基質 に対す る親和性 が高い た め，

硫酸還元 が 終了 す るま で は メ タン 生 成 は 起 こ らな い こ と

が 知 られ て い る2）。

　 した が っ て ，堆積物中で は表層 よ り酸素呼吸，硝酸呼

吸 （脱窒），硫酸還元 ，メ タ ソ 生成 の 卓越す る層 が 形成

さ れ る （図
一5．2）。堆積物 下 層 に 蓄積 し た NH ，，＋ や

CH ．s は 表層の 酸化層 に 運 ば れ て 硝化細 菌 や メ タ ソ 酸化

細菌 に よ っ て，NH ，
＋ は NO2一を 経 てNO3一に 酸化 さ れ ，

CH ，，は CO2 に酸化 さ れ る。 そ の 結果 と して 図
・− 5．1に 見

られ る よ うな 物質の 垂 直分布 が で きあが る の で あ る。硝

化 は 好気性菌 に よ る 好気的反応 で あ り，一
方脱 窒 反 応

（硝酸呼吸） は 嫌気的 反 応 で 還 兀層 の 上 部 ，酸 化 層 直 下

で 起 こ る 。 硝 化 の 基 質 とな る NH4 ＋ は一
般 に 還元層 に

蓄 積 し て お り，酸素 が あ る 酸化層 に 運 ば れ 酸化 されて

NO2 −，
　 NO3一とな る 。 そ の た め 酸化層 と還元 層 の 界面

で 硝化 と脱窒 が カ ッ プル して 起 こ る こ と とな る。図
一

5．2で は上 層水 か らNO3 一
が堆積物中 へ 移動 して 脱窒 さ

れ る形 にな っ て い るが，上 水 中の NO3 一
濃度 が 低 い 場 合

に は，堆 積 物 中 で 無 機 化 に よ っ て 蓄 積 した NH4 ＋ は，

酸化層で 硝化 さ れ NO2 −
，
　 NO3一とな っ て 上 層水層中 に

回帰 し ， 堆積物 か ら NO3 ．
が 上 層水 に供給 され る こ とに

な る 。なお，近年，硝酸呼吸 と して，NO3 を N2 へ 還

元 す る脱窒反応 で は な く，NO3 一
を NH4 ＋

へ 還 元 す る反

応 （DNRA ：Dissimilatory　Nitrate　Reduction　to　Ammo 一

難分解性堆積物

図一5．2　堆積物 中に お け る有機物の分解過程
3〕
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nia ）の 寄 与 が 大 きい 場 合が あ る こ とも報 告 さ れ て い る φ。

5．3　水域堆積物中にお ける有機物分解経路

　 それで は 堆積物中で は以 E述べ た 有機物分 解の 経路の

うち実際に どの 経路が 重要に な るの で あ ろ うか 。 海水 域

と淡 水域 で の 有機物 分 解の 経 路 は，基 本 的に 同 じで あ る

が，海 水域 と淡水 域 の 化 学的環境 の 違 い に よ っ て ，と く

に 嫌気 的 な 有機物分解，す な わ ち硝酸呼吸，硫酸還元，

メ タ ン 生 成 の うち ど の 経路 に 関ケ．す る 微生物群が 優占的

に働 くか に 大 きな 差 が み られ る。NO ゴ は 海水 域 で も淡

水 域 で も，植物プラ ン ク トン に よ っ て利用 さ れ，一
般 に

低濃度 に保 たれ て い るの で，硝酸呼 吸 の 有機物分解 に お

け る 寄与 は 少 な い と考 え ら れ ，そ の 結果 SO42一の 濃度

が有機物 の 嫌気的分 解経路 を決 め る重 要 な 因 子 とな る E）。

海水 に は 高濃度 の SO42一が 溶 け て い る の で ， 海 水 域 で

は お も に硫酸 還 元 の 経 路 に よ っ て 有機物は 分解 され る が，

淡水 域 で は SO42一の 濃度 が低 い の で ，淡水域 の 嫌気的

分解経路は お もに 発酵
・メ タソ 生成の 経路 とな るの で あ

る。

　堆積物 に供給 さ れ る 有機 物量 も分 解 経 路 を 決 め る重 要

な 因子 で あ る。堆 積 す る有 機 物 が少 な け れ ば，そ の ほ と

ん どが堆積物表面 の 酸化層 で 酸素呼吸に よ っ て 分解され

て しま うこ とに な る が，有機物 の 供給量 が 多くなる と，

海水域 に おい て も，有機物分解 の 電子受容体 で あ る 02

（酸素呼吸），NO ．i
−

（硫酸呼吸 ），　 SO42− （硫酸還 元） を

消費 し つ くして も，有機物 が分 解 され ず に 残 る こ とに な

り，そ の 場 合 には，メ タ ン 生 成 の 経 路 に よ っ て 有機物 が

分 解 され る こ とに な る。つ ま り電了供与体 で ある 有機物

と，そ の 分解 の 最終電子受容体 と な る 02，NO3 −
，

SO42一な どの 供給量 の バ ラ ン ス で分 解経 路 が決 定 さ れ る

の で あ る （図
一5．3）。淡水 域 で は 水 中 の SO4z一濃度 は

小 さい の で ，有機物 の 供 給が 多い 場合 に は，一
般的 に は

多 くは メ タ ン 生 成 の 経路 に よ り分解 さ れ る こ と に な る が ，

NO3一濃度が 高い 水域 も あ り，そ こ で は 硝酸呼吸 の 寄与

も大 き くな る。
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図
一5，3 堆積物中に お け る有機物 分解 に 関 ワす る微生物

　 　 　 　 群 の 相 対 的 寄 与 率 と そ れ に 影 響 を 及 ぼ す 要 囚

　　　　 （概念図 ）5〕
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5．4　底生動物による堆積物環境の 改変

　5．4．1 底生 動 物 の 生 物撹 拌作 用

　堆積物 中 に は貧毛 類 ，昆 虫類 ，貝類 ，甲殻 類 な ど様 々

な種類 の 底生動物が生息 して い る 。 底生 動物 は堆積物中

を移動 し，巣穴を掘 り，また 底泥を食 べ 糞 と して 排泄 す

る こ とに よ っ て，堆積物 を 活発に撹拌混合する。底生動

物 の 生 物撹拌 （バ イオ ターベ イシ ョ ソ ） は，堆積物 の 物

理 的，化学 的，微生物学 的 諸性質に 大 きな変化 を 与え る。

　堆積物撹拌の 強さ や そ の 影 響力 は，撹拌 を行 う底 生 生

物 の 大 き さ と 活性の 他に ，摂食様式，固定 した 巣穴 や棲

管形成の 有無な ど，底生動物の 生活様式 と深 く関連 して

い る 。 底生 動 物の 内 で も，堆積物中に 潜 っ て 生活す る埋

在性底生 動物が 般 に最 も よ く堆 積物を 撹拌す る もの と

考 え られ る。埋 在性底生 動物の 摂食様式は，堆積物 （砂

泥） を 摂食 す る もの （堆積物食者 deposit　feeder），水

中 の 懸濁物 を 濾過 して 摂食 す る もの （懸濁物食者 SUS −

pension　feeder，あ る い は濾過食者 filter　ieeder），他の

生 物 を 捕食 す る もの （捕食者，carnivore ）に 大 別 で き

る。懸濁物食者 は ， 懸濁物 を集 めて ，糞 ま た は偽糞 とし

て 堆積物表面 に 堆積する 作用 は大きい が，堆積物 の 撹拌

は巣 穴 の 掘 削，移 動 に よ っ て行 わ れ る。捕食者 もま た 活

発 に堆 積 物 中 を移 動 す る こ とに よ っ て堆 積 物 を撹拌 す る

が ，

一
般 に そ の 密度 は 小さ い

。 堆積物食者は堆積物 そ の

もの を食べ る の で ，最 も撹拌力が大 きい と考 え られ る 。

堆積物食者 に は 大 き く分 け て，や や深い 場所の 堆積物を

食 べ て，堆積物表面 に糞 として堆積 す る もの （下層堆積

物食者 deep−deposit　feeder，　 subsurface
−deposit　feeder，

ま た は 泥食者 mud 　feeder） と表層の 堆 積物 を 食べ て 表

面 に 糞 と し て 堆積 す る も の （表層堆積物食者 surface −

deposit　feeder） が あ る。淡水域 の 堆積物食埋在性底生

動物 と し て は，イ ト．ミミ ズ類 （貧毛類） とユ ス リ カ類

（昆虫類 ）が 優 占 して 生 息 す る こ とが 多 く，イ ト ミ ミズ

は下 層堆積物食者 で あ り，ユ ス リ カ は表層堆 積物食者 で

ある。

　 イ トミ ミズ は 底泥表層部位 に 生 息 し，尾部 を 水中に 出

して そ こ か ら酸素を取 り込 ん で 呼吸 を して お り，堆積物

表面 か ら 3〜6cm の 深 さ の 泥 を 食べ て 堆 積 物表 面 に糞

と して 排泄 す る駆 8）
。 下 層堆積物食者 の 堆積物 の 撹拌 の

様子 は，砂粒子 を 染色する こ とで ，比較的簡単 に 調 べ る

こ とが で き る。下 層堆積物食者 が 生息 す る ラ グー
ソ の 堆

積 物 の 表 層 部 に，色素 で染 め た砂 を薄 く混 合 し，こ の色

素粒子 の 分布 が経時的 に どの よ うに変 わ る か を調 べ る と，

最初表層 に あ っ た 色素粒子 は 層状 の ま ま下 降 して 深 さ 3

cm の層 に 移行 し，そ こ で 堆積物食者に 摂食され，糞 と

して排泄 され て 表層 に 色素粒子 の 層 が 再び現れ る
9〕。こ

の よ うな サ イ ク ル を繰 り返 し，や が て 3cm 以浅の 全層

に わ た っ て 均等に 色素 が分 散 して い く。こ の よ うな下 層

堆積物食者 の 摂食様式 は ，コ ン ベ イ ヤ
ー ・ベ ル ト型

（conveyer 　belt　type） と呼ばれ，深部の 砂や泥を食 べ て

堆積物表面 に糞 と して排泄 す る の で，堆積物 の撹拌力は

大 き く，特 に ヒ下 撹拌力 が 大 きい 。
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　 イ トミ ミズ は 泥 を食べ な が ら泥中 を移 動 す るの で，固

定 した 巣穴 を作 らな い が，ユ ス リカ類な ど，表層堆積物

食者は 比 較的 に 長 い 間固定 し た 巣穴 （burrow ）や 棲管

（tube ） に生 息 す る もの も多 く，巣穴 ・棲管 の 周 りに は ，

後述す る よ う に，特徴的 な構造 が発達す るた め，巣穴 ・

棲管の 形成 に よ っ て も ， 堆積物の 物理 的，化学的，生物

的性質 は大きな影響 を受 け る 。 こ こ で は まず 最初 に堆積

物撹拌 に よる作用 に つ い て 見 て み よ う。

　 5．4．2　生物撹拌に よ る堆積物の 物理的
・
化学的変化

　下 層 堆 積 物 食者 の 堆 積 物 撹 拌 の 結 果 とし て，堆 積物の

粒度組 成 の 垂 直 分 布 が変 化 す る。そ れ は，堆 積 物 食 者 が

あ る決ま っ た粒径 の 堆積物 を選択的に 食 べ る こ とに よ る 。

ド層堆積物食者 は や や 深部 の砂や泥を食 べ る が，その 際

に，礫 や大形 の植物遺骸 な どの 口器 の サ イ ズ よ り大 きな

粒子 が食べ 残 さ れ て，小 さな粒 子 の み が摂食 さ れ，糞 と

して 排泄 され る
8｝110 ）。そ の 結 果 とし て 大型 の 粒 予 が 食べ

残 さ れ て ，深部に 埋 め 込 まれ，細か な 粒子が表 層 に 蓄 積

す る 。Brinkhurst　et　aL （ブ リ ン ク フ ル ス ト ら ）

（1972）ll〕は湖 の 底 十一を・f トミ ミズ に餌 とし て 食べ させ

て，イ トミ ミ ズの 糞と底土 の 有機物含有率を 測定 し，糞

の 有機物含有率の 方が 高 くな る こ とを 示 した 。
こ の 結果

は イ ト ミ ミ ズ が 底土 中の 有機物含有率の 高い 部分を 選択

的に 食べ る た め に ，堆積物表層 に 有機物含有率の 高い 糞

の 層が 形成 され る こ とを示 して い る。．
般 に 粒径の 小 さ

な粘土 粒子は粒径 の 粗 い 砂 よ りも有機物含量 が 高い 。ま

た，多毛類 （Pectinaria　koreni）で は ， 粒径 の 大 き な 堆

積物粒壬 を選択的 に 食べ
， そ の た め糞中の 堆積物粒子が

周 りの 堆積物 よ り大 きくなる例も知 られ て い る 12）。

　 底生 動 物 が存 在 す る と，堆 積 物表 層の 水 分 含有率が 増

加 す る こ とが 知 られ て い る。福 原 （1987）8〕は ，諏 訪 湖

の 堆積物 を乾燥 し て 底生 動物 を除 き ， それ を再び 湛水 し

て イ ト ミ ミズ （Limnodrilus　spp ．） とオ オ ユ ス リ カ 幼虫

（Cheronomtts　Pl” mosus ）を単独 また は両者を移植 し，

こ れ らの 底生動物 が堆積物表層部の 水 分含有率 を増加さ

せ る こ とをみ て い る。そ して，その 作用 は堆積物を 摂食

撹拌す る イ ト ミ ミ ズ で は極 め て 大 き く，ユ ス リカは 表 層

数 cm の 深 さ で は 含水率 を増加 さ せ る もの の ，そ れ よ り

深 部 で は む し ろ含水 率 を 減少 させ た
8
  こ の よ うに 底生

動 物の 作用 は そ の 生活様式 に依存 し，下層堆積物食者の

イ トミ ．ミズは 堆積物の 撹拌 力 が人 き く，含水 率 を増加 さ

せ る 作用 も 大き い もの と考 え られ る。

　堆積物は ，上 層水 か ら供給 さ れ る 酸素の 影響を うけ て

い る Eh （酸化還 尢 電位） の 高 い 酸化層 と 酸素 の 供給が

な い Eh の 低 い 還 元層に 分 か れ，　 Eh は 酸化層 と還 元 層

の 界面付近で 急激 に低下 す る （図一5．1）。 下層堆積物食

者 は堆積物を 上 下 に 撹拌 し ， 堆積物
一上 層水 間の 物質の

移動を促進 す るの で ，堆積物中の 物質 や Eh，　 pH の 上

下 差 を よ り均
一

化 す る こ とが考 え られ る。湖底 ：ヒの コ ア

に 電極 を 埋 め 込 み ，イ ト ミ ミ ズ の 存 否 に よ る Eh と pH

の 垂直プロ フ ィ
ー

ル の 差 を詳細 に 測定す る と，イ トミ ミ

ズ は，表層 土の Eh，　 pH を 低下 さ せ ， 下層 土 の そ れ を

上昇させ て，Eh ，　 pH の 上 下差を縮め る こ とが 報告され

土 と基礎，55− 1 （588）
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一
般 的 に は，底 生 動物 は上 層 水 か らの 酸素 の

供給 を増 加 さ せ る こ とに よ っ て ，堆積物 の 表層部位 の

Eh を高め，酸化層 の厚 さ を増加 さ せ る こ とが知 られ て

お り，イ トミ ミズ に お い て も堆積物 の 表層部位 の Eh を

高 め る との 報告 が あ る 8丿
。

一
方，菊地 と栗 原 （1977）Tn／’

は 水 田 土 壌 に お い て ，イ トミ ミ ズ が 存在す る と酸化層 が

破 壊 さ れ て 消失 し，Eh が表層 ま で 低下す る こ と を 報告

し て い る。こ の 理 由 と し て は，イ トミ ミ ズの よ うな 泥 食

者は 還元 層の 堆積物 を食べ て，地 表 に糞を堆 積す るた め

に，下 層の 還 元 泥 が 地 表 面に短時間 で 運 ば れ る こ と， ま

た 水 田 還元 層で は，微生 物の 代謝活性が 高 く， 還元物質

が 多量 に 蓄積 して い るの で ，堆積物の 酸素消費活性が き

わ め て 高 く，排泄 させ た 還尢 泥 が す ぐに は 酸化 され な い

こ とが考 え られ る。還 元 泥 を 食 べ て い る底 生 動 物 の 糞 が

還 元泥 と同 じ黒色 を 呈 す る こ とは 普通 に よ く見 られ る現

象で あ る 。
こ の よ うに 堆積物の 還元力が極 め て 大きい 場

合に は，生物撹拌 に よ り表層 に 運ばれた堆積物 の酸素消

費活性 が，上 層水 より運ばれる酸素の 量 を上 回 る た め に，

酸化層 の 厚 さ が減少す る こ と もあ る。

　 堆 積 物 表 層 は Eh が 高 く，そ こ で は好 気 的 反 応 が起 こ

る 。 しか し，Jorgensen（ヨ
ーゲ ン セ ソ ）（1977）13〕は底

土 の 表層の 酸化層 で も，嫌気的反応で ある硫酸還元 が活

発 に 進行す る こ と，堆積物の 表層 に は底生動物の 糞塊が

大量 に存在す る こ と，糞塊の 内部 には 硫化鉄 が存在す る

こ とを 示 し，糞塊の 内部 に ミ ク ロ な 還 元 部位が 形 成 され

て い る こ とを示 した。糞塊 に は，有機物が かな り残 存 し

て お り，そ れ が 堆積物表面 に 置か れ た とし て も，酸素は

糞塊の 表層で 消費 され て し ま い ，そ の 内部は 還元 的な 場

所 として 機能す る。

　5．4．3　堆積物 と上 層水と の物 質交換 と生 物撹拌

　堆 積物巾 で は，有 機物の 分解 に伴 っ て，還元 過程が 進

行 し，酸素や 硝酸 は消失 し，有機酸の よ うな 発酵産物や

二 価鉄，硫化物 が蓄積 し ，ま た NH4 ＋
や PO43 な ど が

蓄積す る （図
一5．D。そ して ，そ の 結果 蓄積 した 無機栄

養塩類は 再 び 堆積物表面 か ら上 層水 に放 出 され，植物 プ

ラ ン ク トン に利 用 され る 。 と くに，水 深の 浅 い 水 田で は，

生 物撹拌 に よ っ て 放出され た 栄養塩 類が ， 田 面水中の 植

物プ ラ ン ク トン や ウキ ク サ な どの 植物の バ イオ マ ス を増

加 させ る こ と が 知 られ て い る
14 ）。

　底生動物 は堆積物表層 を撹拌 して お り，その 結 果 とし

て 当 然 堆積物 と上 層 水 の 問 の 物質 交 換 を 促進 す る 。

Matisoff＆ Wang （マ チ ソ フ と ワ ン ） （1998）15〕は 放射

性 の
22Na を トレーサ に もち い て ，イ トミ ミ ズ類 が 溶存

物質の 上 ド拡散 を促進す る こ とを示して い る。事実，底

生動物 の 堆積物撹拌 に よ る E層水
一
堆積物間の 物質の 移

動 の 促 進 に つ い て，イ トミ ミ ズ な どの 底 生 動 物 が堆 積 物

中 か ら上 層 水 中 へ の NH4 ＋ や PO43 −，　 Fe2 ＋ ，糖 類 な ど

の 拡散 を 促進 す る こ とが知 られて い る
T−）・14

’
］，T611。そして

浅い 湖で は 底生動物 に よ る物質回 帰促進の 効果 は人 き く，

堆積物 か らの 栄養塩類の 回 帰 が水 圏の
一

次生産 を決 め る

重要 な 因 子 とな っ て い る 14）・17）。一
方，底生動物 は 上 層

水 よ り堆積物 中 へ の 02や NO3一な どの 溶 存物質 の 拡散
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を促進 す る
18〕・19）。

　堆積物中か ら 上 層 水 へ の NH4 ト

や PO
，
3 の 拡散促進

に つ い て は，撹拌 の物理 的 な作 用 の ほ か に，底生 動物自

身 が有機物 を無 機 化 し，排泄 し て，堆積物中で の NH4 ＋

や PO43 の 濃度 を 上 げ ，そ の 結果 と し て そ の ト層水 へ

の 放出の 促進 に 寄与 し て い る
1G）．ま た ，下 層堆積物食

者 に よ る 還元 層 か ら の 上 層水 中へ の 還尢 物質の 拡散促進

は，移 動 や 呼 吸 の た め の 運 動 に よ る底質撹拌の ほ か に，

深 部の 還元 泥 を糞 として 堆積物表面 に 排泄 して ， 還元 泥

か らの 還元 物質の H層水中へ の 放出を容易 に す る こ とも

大き く関与 して い る と考 え られて い る
1酬 9〕。

　 5．4．4 堆積物 に おけ る物質循環 と生物撹拌

　底牛動 物 が 堆 積 物 と上 層 水 の 間 の 物 質 交 換 を 促 進 し，

堆積 物 へ の 02 や NOi3一の 供 給量 を 増加 させ る こ とに つ い

て は 既 に 述べ た。02 と NO3一は 電于受容体 と して 呼吸

に 使われる か ら，堆積物 の 中で の 有機物分解は，底生動

物に よ っ て促進 さ れ る もの と考え られ る。

　Chatarpaul　et　al．（チ ャ タ ル ポー
ル ら）（1980）18］は イ

トミ ミ ズを移 植 した底上 とイ トミ ミ ズ の い な い 底土 の そ

れ ぞ れ か ら，上 層水 へ 放 出 され る CO2 量 を 比 較 し た。

イ ト ミ ミ ズ が い る と，底 上 か ら 放出さ れ る CO2 が 増加

し，ま た 双方 の 上 層水 にNO3 を添加 す る と，イ ト ミ ミ

ズ が い な い 時 に は CO2 放 出量 が増加 しな い の に対 し，

イ ト ミ ミズ が い る と CO2 放 出量 が さ らに増 加 し た。こ

の 結果は，底生 動物自身が 堆積物 を食べ て そ の 中の 有機

物 を 消費す る ば か りで な く， ヒ層水 よ り 02 や NO3
一

な

ど の 電子受容体の 底土 へ の 供給量 を増加 させ て ，酸素呼

吸 や 硝酸呼吸 （脱窒 ） に よ る有機物の 分解 を助 け る こ と

を示 唆 して い る 。 また，イ トミ ミ ズ を加 えた 底土 とイ ト

．ミ ミ ズの い な い 底 土 で ， 底 土 の 硝化活性 と脱窒活性 を

15NO
ゴ を ト レーサ と して 同時 に 測定す る と，イ トミ ミ

ズ に よ っ て 硝化 と脱窒が ，と も に促進 され る こ とが報 告

され て い る 1S／・一・L，0）。脱 窒 は嫌気 的 な 反 応 で あ るが，還 元

層で は NO ゴ は ほ とん ど検出され な い の で，脱窒 反応 は

NO3 一
の 供給 が そ の 制限要因 となって い る 。 硝化反応 も

脱窄 反応 も細菌 に よ っ て 行 われ る反応 で ある が，硝化反

応は 好気性細菌 に よ る 酸素を必 要 とす る反応で あり，好

気的条件で し か進行 しな い 。一
方，脱窒反応 は嫌気的条

件 で の み 進 行 し，基 質 とし て 酸 化 型 の 無 機 窒 素 （NO3
−
，

NO2 ．
） を 必 要 とす る。硝 化 反 応 の 基 質 とな る NH ．d ＋ は

普通還 元層 に 蓄積 して お り，それ が硝化され る た め に は

好気的部位 に まで 運ばれ る 必要 が ある。また，脱窒反応

には，硝化反応 に よ っ て 酸化部位 で生成 さ れ た NO3 一
が

還元 部位へ 運ばれ る こ とが必 要 で あ る。そ の た め 酸化層

と還元 層の 界面 は硝化反応 と脱窒 反 応 が とも に 活発な場

とな っ て お り，Eh が 急激 に 変 化 す る そ の 界 面 で ，硝化

反応 と脱窒 反応 が カ ッ プル し て 行 わ れ る こ と が考 え ら れ

る。イ ト ミ ミズ は堆積物の 撹拌 に よ り，還元 層 に蓄積 し

た NH4T を 酸化層 に 運ん で 硝化 を 促進 し，酸 化 層 で 生

成 した NO3 一
を還 元 層へ 運 び ，その 結 果 とし て硝 化 と脱

窒 を 同時 に 促 進 す る と考 え られ る （図
一5．4）。イ ト ミ ミ

ズ （Tubtfex　tubtfex）を 異 な る 密度 で 含む 堆積物 コ ア を
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実線の 矢印は 微生 物反応の 促進に よ る物質の 生 成，波線の 矢印は 溶存物 質の 移動 ・拡散の 促進を表 す。

作 っ て ，脱窒 と硝化速度を測定する と，イ トミ ミズ の密

度が 高 くな るほ ど脱窒 は 促進 さ れ た が ，硝化 に 関 して は

あ る密度 で 最大 とな り，そ れ よ り高 密 度 に な る と活性 は

低下 した 19）・20）
。 前述 の よ うに イ ト ミ ミ ズ は 表層部の Eh

を 上 昇させ る時もあ るが，底泥の 酸素消費，還元物質の

放出を促進す る こ とに よ っ て 低下させ る 場合もあ っ た。

硝化は 好気的反応な の で，イ ｝ミ ミ ズの コ ン ベ イヤ
ー・

ベ ル ト型の 摂食に よ る還元 泥 の 表層 へ の 供給が 大 き くな

る と，そ の 効 果 に よ り堆 積物 表 層 で の 酸 素 消 費が 促 進 さ

れ，表層 の Eh が低 下 し，そ の 結果 と して 硝化 は逆 に 阻

害され る と考 え られ る
19）。

　 こ の よ うに下 層堆積物食者は 撹拌作用 に よ り堆積物中

で の 物質の 拡散の ス ピードを あ げ る こ とに よ り，細 菌へ

の 基質の 供給速 度 を速 め る こ とに よ っ て ，各種 細菌の 活

性 を増大 させ，堆積物表層部で の 物質循環 を促進す る。

　 5．4．5 巣穴の形成 に よ る作 用

　表層堆積物食者 の 多 くは ，あ る程 度固 定 した U 字 形

の 巣穴 や棲管を 作 る 。
ユ ス リ カ類 は 砂 や 底生藻類，堆積

した デ ト リタス な どの 細か な 粒子 を粘液質の 唾 液を 用い

て 巣穴壁を 固め て 作 り，巣穴 口 の 周 りの 細か な 堆積物粒

子 か らデ ト リタ ス や 細菌 を は ぎ取 っ て 食べ る
21 ）。大型

の ユ ス リカ で あ る オ オ ユ ス リ カ 幼 虫 （C，Plttmosus） は

堆積物表層部 に20cm の 深 さ に もな る U 字形 の 巣穴 を

作 る 。 堆積物中に 巣穴 を 作 る底生 動物は ， 呼吸 を す るた

め に ，ぜ ん 動運動 に よ っ て
一一

方の 穴か ら水を 呼び こ ん で

他方の穴 よ り出 し，上 層水を巣穴 の 中に 循環させ て 換水

を行 っ て い る。こ の よ うに して 巣穴内壁は 絶え ず上層水

か らの 02 の 補 給 が あ るの で 酸 化 的 状 態 を 維 持 し，そ こ

に 酸 化 層が 形 成 され s〕・22），そ し て 動 物 の 密度 が高 い 場 合

に は堆積物表層部 の Eh が全体 と して 上 昇す る こ とに な

る
8〕・16）・23）。しか し，巣穴 の 酸化層 の外側 は 還元 的 とな

っ て い る。そ の た め 巣穴壁面 に は，堆積物最表層部 と同

様 に ，酸化 層 とそ の 外 側 に 還 元層 が形 成 さ れ，各種 微 生

物活性 の 層構造 が 巣穴 を 中心 と して 放射状 に 形 成 さ れ る

（図
一5．5）。し た が っ て ，巣穴 を形成 す る こ とは そ れ だ

け表層部位 を拡大 し，上 層 水 と堆積物 の 界面 を深部に 広

げ る こ とに な り，しか も底生 動 物 は活発 に巣穴 を換水 す

る の で，上層水一
堆積物間 の 溶存物質の 移 動 を 促 進 す る

もの と考 え られ る。Matisoff＆ Wang （1998）15）は 放射
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性 の
2ZNa を ト レ

ーサ に 用 い て ，巣穴 を作 る ユ ス リ カ幼

虫 （C ．　Plumosas，　CoelotannJPus　sP．） や カ ゲ ロ ウ 幼 虫

（Hexagenia　limbata）が 溶存物質 の 堆積物 と 上 層水 間の

拡散を 促 進す る こ とを示 して い る。事実，巣穴 を形成 す

るユ ス リカ な どの 底生 動物に よ っ て も，堆積物 と上 層 水

の 間の NH4 ＋ ，PO43
−
，02，　NO3

一
な どの 溶存物質の 拡散 が

促進 され る こ と が 知 ら れ て い る
16）・21 ）・24 ）。　 そ の 結果，堆

積物中 の NH4 ＋

な どの 溶存物質 の 濃度 が 底生動物が い な

い 場 合 よ り も全体 と して は低 下 す る こ と もあ る 161
。

　 ユ ス リカ 類 に よ る PO43一の 堆積物 と上 層 水 間 の 移 動

に つ い て は，堆積物 か ら E層水 へ の 放出を速 め る とい う

研究は 比較的に 多い が，促進 しない とす る 結果 や放出量

が逆に 減少す る とい う結果もあ る
25丿。還元 層 で の Eh の

低 下 は，鉄 と結 合 した PO43一の 遊 離 を 促 進 し，そ こ で

の PO
，
3一

の 濃 度 を 高 め る こ とに な る が，一方 Eh の 高 い

酸化層 で は 遊離 PO43−．は 鉄 と結合して 堆積物粒子 に 取

り込 ま れ，不 溶化する。その た め，酸化層は還元層 か ら

上 層水 へ の PO43一の 移動 を 妨げ る障壁 と し て働 く
22）。

そ の 結 果 ，底生 動 物 は巣穴 壁 に 酸化層 を形成 す るた め ，

全 体的 な 作用 と して は堆積物か ら上層水 へ の PO43一の

動 き を抑制 す る 場合 もで る も の と考 え られ て い る
16）・25〕。

そ して ，堆積物 か らの PO43
一

の 放出に つ い て は ，巣穴

の換 水 に よる効果 よ りも底生動物 自身 の排泄 に よ る効果

が 大 き く働くこ とに も な る 16），22）
。

　巣穴壁 は 単に堆積物 の 表層部 を拡大 した もの で は な い
。
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た とえ ば，川 に 生息す る カゲ ロ ウ （EPhron 　virgO ）の 巣

穴壁 と巣穴 か ら離れ た 堆積物表層部の 02 と NO3一の 濃

度分布 を微小電極 で 測定 し て ，巣穴壁 と堆積物表層部 の

間で 02 と NO3
一

の 消費活性 を 比較 した と こ ろ ，巣穴壁

の方 が 堆 積 物表 面 よ り も活 性 が 高 い こ とが 示 さ れ て い

る 26）
。 そ して ，さ らに 巣穴 壁 で は 有機物含有量 が 多 く，

有機物分解 に 関わ る細菌の 細胞外酵素の 活性 も高 い こ と

が報告 さ れ て い る
26）

e こ の よ うに カ ゲ ロ ウ は 巣穴壁 に

有機物 と，02 と NO3 一
を 同 時に 供給 す る こ と に よ り，

巣穴 壁 面 で の 有機物分解活 性 を 高め る働き を し て い る。

こ の よ うな 巣穴形 成 に よ る，堆積物 へ の 02 や NO3 一
の

供給量の 増加 ， そ の 結果 として 堆積物中で の 有機物分解

の 促進に つ い て は，ユ ス リ カ 類 に つ い て も多くの 報告が

あ る
22）24〕25｝。

　 こ の よ うに NO3 一
の 豊 富 な 上 層 水 の 巣 穴 へ の 換水 は 巣

穴 壁 を 通 じて 還 元 部 位 で の 硝 酸 呼 吸 （脱 窒 ） を促 進 す る。

ま た，還元部位 に 蓄積 し た NH4 ＋ は 巣穴壁 の 酸化層 に

運ばれ，そ こ で 好気性 の 硝化細菌 に よ り NO2−，NO3『

へ 変換さ れ る。さ らに酸化層で の 硝化に よ り生成された

NO2 ．
，NO3 が還元 層 との 界面 で 脱窒 さ れ，そ の 結果巣

穴 壁 で 硝化 と脱窒 が 同 時 に 促進 され る 21）・24）・27）。た とえ

ば ，オ オ ユ ス リ カ （C．Pl”mOSttS ） は 上 層 水 か ら の

NO3
一

の 脱窒 を 5倍促進 し，巣穴壁 で 硝化 に よ り生 成 さ

れ た NO3
一

の 脱窒 を 2．5倍促進す る こ とが報告 され て い

る 2S）。ま た，巣穴壁 の 酸化層 は 堆積物表面 の 酸化層 よ

り薄い こ とが報 告 さ れ て お り29），こ れ は 巣穴 壁 で 細 菌

の 酸素消費活 性 が 高 い こ とを 示 す と とも に ，NO3一の 還

元層 へ の 移動 が短 い 距離 で 行 わ れ る こ とに よ り脱窒 が 促

進 さ れ る こ と を 示 唆 し て い る 。巣穴壁 は ，堆積物表面 に

比 べ ，各種微生物活性 の 高い ホ ッ ト ・ス ポ ッ トと な っ て

い る の で あ る 。

5．5　ま　 と 　 め

　堆積物中で の 有機物分解 を 考え る と 有機物 の 分解活性

を 決定す る要因 は 有機物 の 供給量 で あ る と 考え ら れ る。

有機物 の 供 給 量 が 多 い ほ ど分解の 総量 は 大 き くな る と予

想 され る 。 そ して，有機物分解に 関与す る各種 微生 物群

の 活性 や 寄与率 を 決 め る 因子 と して ， 02や NO3−，

SO42一の よ うな有機物分解 の 最終電子受容体の 堆積物へ

の 供給量が 重要で あ る こ とは前 に 述べ た。堆積物中の 有

機物濃度 が 高 くな る と，電 子 受容体の 供給 量 が 分 解活性

を きめ る大 きな 要 因 とな っ て くる。堆 積 物 中 で の 物 質 の

拡散速度は一
般 に 極め て 小 さい

。 堆積物中 に生 息す る底

生動物は，巣穴を 掘 りその 中 に 上 層水を 循環 させ た り，

堆積物を撹拌す る こ とに よ っ て ，上 層水 と堆積物間隙水

との 物質拡散の 速度を 飛躍的 に増大 させ，そ して 上 層水

よ り 02 や NO ゴ の 拡散 を促進 す る こ とに よ っ て，酸素

呼 吸 を促 進 し，つ い で 硝 酸 呼 吸 を促 進 す る。また，底 生

動物は 酸化層で の 硝化細菌の 活性 を も促進 し，そ の 結果

として も硝酸呼吸を促進する。淡水域 で は
一

般に SO42一

の 濃度は 低 く，残 っ た 有機物 は メ タン 生成の 経路で 分解

され る こ とにな るの で，酸素呼吸 や 硝酸呼吸 に よ る有機
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物分 解 の 促進 は そ の 結果 と して，炭酸ガス と比較 して 温

室効 果 の よ り大 きな原 因 とな る メ タ ン の 発生 を 減少さ せ

る 効果 が あ る と考 え られ る。ま た，環境浄化 の 面 か ら見

て ，底生 動物 に よ る 脱窒 （硝酸 呼 吸 ）の 促進 は重 要 な作

用 で あ る。有機物分解 の働 き は河川 の 自浄作用 の
一

つ と

し て は 重 要 で あ る が ，分 解 の 結果生成 す る NH4 ＋

や

PO43一は 無機 栄養塩 として 再 び 植物に利用 さ れ有機物 と

な り，最終的 に は海 に 運ば れ，海 の 富 栄養化 の 原 因 とな

る。し か し，NH ，

＋
は 硝化細菌 に よ り NO2

−
，　 NO3

一
に

変換 さ れ た あ と で ，脱窒細菌 に 使 わ れ て 窒素 ガ ス （N2）

に ま で 変換 さ れ る と，N2 は 生物 的 に は不 活性 で 植物 は

利用で き ない の で，窒 素が 生 物環境 よ り除 去 さ れ た こ と

に な る。

　 こ の よ うな底生動物 の 作用は，もち ろ ん その 密度に 依

存す る。イ ト ミ ミズ や ユ ス リ カ な ど 堆積物食底生動物 は

堆 積物 中 の 有機 物を食 べ て お り，有機物の 多 い 堆積物 に

高密度 で 分布 す る よ う にな る。 しか し，有機物汚染 が さ

らに進 み ヘ ドロ が堆積 す る よ うな環境 に な る と， 餌の 供

給 の少ない 貧栄養 の 場所 と同様，堆積物食底 生動物 の 密

度が低下 し，そ の生物撹拌 の働 きも小さくな る と考 え ら

れ る。赤 い 色 を した ユ ス リカ や イ トミ ミ ズは，体内 に大

量 の ヘ モ グ ロ ビ ン を もち，貧酸 素 下 で も上 層 水 か ら酸 素

を取 り込 み，保持 す る こ とが で き るの で ，貧酸 素 に対 す

る耐性が強 く，有機物汚染 が進んだ場所 で も，上 層水 が

無酸素 に な らな い 限 り生息 で きる。したが っ て，底生動

物の 働 きを発揮 させ る ため に は，有機物汚染 が進 ん で も，

E層水 ま で もが無酸素 に な らな い よ う，上 層水 の 酸素濃

度 を維持 す る方策を考 え る こ とが重 要 で あ る。 E層水 の

酸素 を高濃度 に 保 つ こ とは，有機物 の 無機化 に よ っ て 生

成 し た NH4 ＋
の 硝化 を 助 け ，結果 と し て 脱窒 を 促進 す

る上 で も重要 で あ る。
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