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乳酸菌 と酵母 の 共存 と共生

古川　壮
一 ］ ・片倉 　啓雄 2

　世界各地の伝統的発酵 に お い て，乳酸菌 と酵母 が 共存

す る 例 は数多 く知 られ て い る
1−9）．乳酸菌 と 酵母 の 生 態

や 生 育環境は類似 し て い る ため相性 は 良 く．共 に協力し

なが ら 適応
・進 化 して きた もの と思 わ れ る ．そ し て そ れ

が 私 た ち に と っ て も都 合 の 良い もの で あ っ た た め ，今に

至 る まで 受け継が れ て きた の で あ ろ う．

　我が国 の 伝統的発酵 に お い て も，日本酒 や醤油な ど に

乳酸菌が存在す る こ と は 1908年の 江 田 らの 報 告をは じ

めとす る 多数 の 研究があ り
1 ．19）

，酵母を主体とす る よう

な発酵で あ っ て も，乳酸菌 が そ の 結果に重大な影響 を与

えて い る こ とは 古 くか ら推察 され て い た．

　 そ こ で 本講座 で は，本邦 に お ける 関連 の 古典研究か ら

最近の 研究まで を概観 し，特 に醸造 や 伝統 的 発 酵 に お け

る酵母 と共存す る 乳酸菌の 役割 を 解説 した 上 で，よ り
一

般的 な観点か ら乳酸菌 と酵母の 相互作用 につ い て論じた

い ．

伝統的発酵 に おける乳酸菌 と酵母 の 共 存

　日本酒 の 伝統的 な生翫造 りに つ い て は，古くか ら研究

が な さ れ，そ こ に は さ まざまな微 生 物 が 関与して い る こ

と が 知 られ て い る
7・19−24）．近代 の 日本酒醸造は，乳酸 を

添加 して 酵母を培養 し た 速醸翫 を 用 い て 行 わ れ る こ と

が 多い ．こ れ に 対 し て 生 酖造 りに お い て は，低温 で 酒 母

を培養す る こ とに よ り，まず硝酸還元菌の 生 育 を 促 し て

亜硝酸 を生成させ，次い で LeueonostOC 〃mesenteroides や

Lactobaciltus　sake な どの 乳酸菌を優 占させ る こ とに よ り

乳酸を生成 させ る．こ れ に よ り，乳酸 と亜 硝酸と の 相乗

作用 に よっ て 野生酵母を含む雑菌 を死滅 さ せ，清酒酵母

が 優 占で き る環 境を整え る．こ の ように ，伝統的な生酖

造 りに お い て は，乳酸菌 が 酵母 の 生育 を助 ける 役割を 果

た して い る．

　微生物の 共培養 に 関 して は，Woods が 1953 年に そ の

研 究 の 重 要性 を指 摘 して 以 来 多 くの 関心 を集 め
2’S），

1954年に は Challinorらに より乳酸菌 と酵母の 共培養 に

関す る先駆的な研究成果が発表された
26），そ こ で は，ニ

コ チ ン 酸や チ ァ ミ ン を欠 く培地で は生育で きない 乳酸菌

が，酵母 と の 共培養で 生育す る など．当時 と して は 画期

的な成果 が 報告 され て い る．

　 わ が 国で は，1956 年 に伊藤 らに よ り日本酒酵母 同士 の

混合培養実験が報告 され た
27）．次い で，日本酒由来 の 乳

酸菌 と酵母の 共培養に関す る先駆的な研究が為 され
2s・29），

こ こ で も清酒酵母が清酒乳酸菌の 要求する ニ コ チ ン 酸 を

分泌す る こ とな ど が明 らか に さ れ て い る．1961年 に は

Nakamura らが，乳酸菌 と酵母 の 共培養で は 互 い の 存在

が そ れぞ れ の 菌数 に 影響 を及ぼ し，そ の 傾向は 培地成分

に も影響 を受 け る こ と を示 して い る
「’e｝．

　そ の 後，百瀬や 角野 らに よ り，日本酒 もろ み 由来 の 乳

酸菌 と清酒酵母を共培養す る と，酵母 の 生 育 や 呼吸 能が

低下す る こ となどが報告 されて い る
3s−37）．ま た，百瀬 ら は，

腐造 日本酒 もろ み 由来の 乳 wa　ts
’
　Lactobacillus　plantarum

と清酒酵母 を 共培養し た 際 に，それ らが顕著に共凝集す

る こ と を偶然 に発見し た
3892 ）．

　 と こ ろ で ，日本酒酒母の 発酵過程 で は，多量 の 泡が発

生 し，こ れは 高泡 と呼ばれ る．高泡は もろ みの 実容量 の

1．5倍 に も達す る こ と が あ る た め，もろ み の 仕込 み 量 は

容器 の 半分以 下 にせ ざる を得ず，その 昔 は 泡を消す た め

の 不寝番まで つ けて い た
4345 ＞．1963年に秋 山らに よ り，

島根県 の 醸造所の もろ み か ら高泡をつ くら ない 酵母菌株

が初め て 分離 され た．高泡の な い もろ み に つ い て は，す

で に 1916年 に 高橋 に よ り報告さ れ て い たが
46），当該酵

母 の 分離 は 画期的な業績で あっ た．ただ，その 酵母 で つ

くら れ た酒 は 酸 が 多く，香 りも立 た ない などの 理由か ら，

実際 の 清酒醸造 に 用 い られ る こ とは なか っ た
4345 ）．

　 一
方，興味深 い こ と に，百 瀬 らが 発見 した 腐造 日本酒

もろ み 由来の 乳酸菌 との 共 凝 集 は，こ の 泡 な し酵母 で は

起 きなか っ た
3E42 〕．そ こ で ，上 述 の 乳酸菌と共凝集して

沈降 しな い 株を選択す る こ と に よ り，協会 7 号酵母 を用

い て 泡無 し自然変異株 を分離で きる こ とが示され た
38’42｝．

さ ら に，清酒酵母 の 気泡 へ の 付着性 や セ ラ イ トなどとの

凝集を利用 した泡な し変異株 の 分離法が 開発 さ れ，他 の

幾 つ か の 協会酵 母 に つ い て も泡 な し変異株が 分離 され，

実 用 に 供 され て い る
44，47’48）．

　 他の 醸造酒 で は ．ワ イ ン 醸造 に お ける マ ロ ラ ク テ ィ ッ

ク発酵へ の 乳 酸 菌 の 寄与 は よ く知 ら れ る と こ ろ で あ

る
72T．49）．また ビー

ル で は，ベ ル ギ
ー

の ラ ン ビ ッ ク など，

乳酸菌が 関与す る もの も知 られ て い るが，一
般 の ビ ール

醸造 に お い て は，乳酸菌 は 雑 菌とされて い る
7，2D ．なお ，

White ら は ビール 醸造 の 雑 菌汚染 を調査 す る 過程 で，

ビー
ル 酵母 と共凝集する 乳酸 菌を見 い だ し，そ の 性質に

関 し て 詳細 な報 告 を 行 っ て い る
SO ）．
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　 焼酎 に 関 して も，そ の もろ み 中 に 乳酸菌が存 在す る こ

とが知 られ て い る
23，Sl．．54＞．また．泡盛 に 関 して も，もろ

み 中 の 乳酸薗 に 関す る報告があ り
49・5s，．S6 ），塚原 らは，泡

盛 の 特徴的な香 り成分で ある バ ニ リ ン の 生合成 に 乳酸菌

が 関わ っ て い る と報告 して い る
49’56）．バ ニ リ ン は原料由来

の フ ェ ル ラ 酸 か ら4一ビ ニ ル グ ア ヤ コ ー
ル （4−VG ）を経 て

生 成 さ れ るが ，上 記 乳 酸 菌 は 当該活 性 を有して い る
49，56）．

なお，泡盛酵母 に よ る 正 常発酵 を確立 す る 目的か ら，泡

盛酵母 と腐造乳酸菌 を 混合培養した，玉 城 らの 興味深 い

報告 もあ り，そ こで は腐造乳酸菌の 共存は，泡盛 の 発酵

や成分 に 種 々 の 悪影響を及 ぼ す こ と が 示 され て い る
57〕．

さらに，モ ル トウ ィ ス キ
ー

製造 に 関 して も，乳酸菌 の 汚

染 に よ りア ク ロ レ イ ン や ジ ア セ チ ル な どが 生 成 さ れ オ フ

フ レ
ーバ ー

の 原因 に な る 場合 もあ る が，鰐川 らは，乳酸

菌が原料中 の オ レ イ ン 酸や パ ル ミ トオ レ イ ン 酸 を それ ぞ

れ 10一ヒ ドロ キ シ ス テ ア リ ン 酸 と 10一ヒ ドロ キ シ パ ル ミ

チ ン 酸 に変換 し，それ らを酵母が ウ ィ ス キ
ー

特有 の 香気

成分 で あ る γ
一ドデ カ ラ ク トン とγ

一デ カ ラ ク トン に 変換す

る とい う，乳酸菌 と酵母の 共同作業 よりなる 重要 なプ ロ

セ ス を明らか に して い る
7・5S−60）．

　醤油 も乳酸菌と酵母 の 共存 に よ っ て 造 られ る発酵食品

で あ る．も ろ み 中 の 乳 酸 菌 の 分 離法や そ の 性質 に 関 す る

研究が 古 くか ら 見 受け られ
L8・61），醤油 もろ み に お い て は

耐塩性 の 乳酸菌 で あ る TetragenoeoeCUS　hatophilUSが 優 右

し，他 の 細菌 は ほ ぼ存在しない と され て い る
7’62｝．醤油

醸造で は，麹 の 糖化酵素 に よ っ て 小麦か ら生 じた糖を 利

用 して ，まず，T　halophilusが 先行し て 生育 し，そ の 後，

耐塩性酵母 Zygosaccharomyces　rouxii が 生育する こ とが

知ら れ て い る
7’62）．しか し，こ れ ら の 乳酸菌 と酵母 の 共

同作業に は微妙な バ ラ ン ス が 必要 で あ り，乳酸菌 は もろ

み pH を 調 整 し，酵母 に よ る ア ル コ ール 発 酵 を 助 け る場

A もあ れ ば，条件 に よ っ て は基 質 を奪い 合 うな ど して 互

い の 生育が拮抗す る場合 もあ る こ とが示 されて い る
63−65）．

なお，味噌 の 醸造 に も同様 に乳酸菌 と酵母 が 共 に 関与す

るこ と が知 られて お り
7・66），それ らの 共培養に つ い て も

い くつ か報告 されて い る
6769 ）．

　市販 の 酢の 多 くは，酢酸菌 に よ る エ タ ノール の 酸化発

酵 に よ り製造 され る が η，鹿児島県福山 町で 約200 年前

か ら製造 され て い る 福 IJI酢 で は，乳酸菌 と酵母 を含む さ

まざまな微生物 の 働 きに よ っ て 米 か ら製造 され る．ま ず，

壺 の 中 に水 と蒸米 と米麹を人 れ，さ らに 乾燥 させ た 振 り

麹 をその 上 に撒 き，その 後数 カ月間，特 に 人工 的な管理

を行 うこ とな く静置す る こ とに よ り製造 される
7・70）．福

山酢 で は糖化，ア ル コ
ー

ル 発酵お よび酢酸発酵が
一

部並

行 しなが ら進行す る ため
7，70），そ の もろ みか らは 乳酸 菌，

酵母及び酢酸菌が同時 に 分離 される場合があ る
7ロ 4〕．福

山 酢 の もろ み か らは Lb ．　plantarzamお よ び S．　 cerevisiae

をは じめ とす る さ まざまな乳酸菌 と酵母が単離され て い

る が，古川 らは，こ れ らの 中 に は共培養する とバ イオ フ ィ

ル ム を顕著 に 形成す る 組み合わせ が存在 し，それ らは高

い 共凝集活性 を有す る こ とを明 らか に して い る
75．78）．な

お，酵母と乳酸菌 の 共培養 バ イオフ ィ ル ム 形成 に 関して

は，先行す る Kawaraiらの 報告があ る
79），

　世 界各地 の 発 酵乳 に は，乳 酸 菌 と酵母 が 共 に 関与し て

い る例 は多い
2−5）．た と え ば ロ シ ア の コ ーカ サ ス 地 方 の

伝 統 的 な 発 酵 乳 ケ フ ィ ア に お い て は，乳 酸 菌

Lactobα cillus 　ke／firanoY／bsiensが ケ フ ィ ラ ン と呼ば れ る多

糖を生産し，酵母と共に ケ フ ィ ア グ レ イ ン と呼ばれ る共

生体を形成す る こ とが知 られ て い る
2・4「S’7・80）．ケ フ ィ ラ ン

は免疫賦活活性や保湿性な ど有用 な性質を もつ た め ，そ

の 生 産 性 の 向 ヒが 検討 さ れ て き た
81−86）．そ の 中 で

Cheirsilpら は，　 Lb．　kefiranqfbsiensを酵母 （S．　cerevisiae ）

と共培養す る と ケ フ ィ ラ ン の 生 産が 向 ヒす る こ と，そ し

て その 効果 は，酵母 に よ る 乳酸 の 除去 に 加 え て ，乳酸菌

の 酵母 との 物理的 な接触 に 起 因す る こ と を報告 して い

る
s5＞．そ の 後 の 研 究 で，乳 酸 菌 はDnaK ，　 GroEL ，

Grycelaldehyde−3−phosphate　dehydrogenase（GAPDH ）

など，本来は細胞質 に 局在す る タ ン パ ク質 を何 らか の 機

構 で 細胞 表層 に 輸送 し，こ れ らの タ ン パ ク 質 の 働 きに

よ っ て 酵母 に接着す る こ とが 明 らか に さ れ て い る
8η．

　また，欧米 の パ ン 種，サ ワードウ の 発酵 に も乳酸菌 と

酵母 が 共に 関与 して い る こ とが 知 られ て い る
2．S）．さ ら

に，洋の 東西 を問わず多くの 漬物に お い て も乳酸菌と酵

母が 共に 関与し て い る
EJ ｝．加 え て，カ カ オ 豆の 発 酵 や

発酵ソ
ーセ ージの 製造プ ロ セ ス ，それ に 馴れ鮓 の 発酵 に

も，乳酸菌 と酵母が共 に 関与す る こ とが知られて い る
7）．

乳酸菌と酵母の 共存 の 意義

　 ヒ述 の ように，非常 に 多様 な 原 料 を用 い た 発酵 に お い

て ，乳 酸菌 と酵 母 は 共存 し て い る．こ れ は 単な る 偶然で

は な く，そ こ に は何ら か の 必 然が あ る はずである．こ こ

で は，どの よ うな 「必 然」が あ る の か を考えて み た い ．

　一般に発酵に 用 い る酵母，特に S．cerevi ，siae は，多糖

や タ ン パ ク質，そ れ に脂質な どの 分解酵素を菌体外に 分

泌で き な い
43〕．一

方．グ ラ ム 陽性菌 で ある 乳酸繭 は 菌体

外に多様な酵素を分泌す る 場合が多 い
2・3）．こ の こ とは，

酵母 が ブ ドウ などの 果物 をベ ース に した環境 で 生育す る

場合 に は 大 き な 問題 は な い が ，穀物 をベ ー
ス に した 環境

で 生 育す る場合 に は 重 要 な 要 素 に な っ て い た もの と推察

され る．

　また，乳酸菌 は一
般 に 栄養要求性が 高く，た とえ ば，

ア ミ ノ酸 不飽和脂肪酸 　ビ タ ミ ン な ど を要求する．こ

の た め，乳酸菌は貧栄養環境下で も酵母と共存すれ ば生

育が 可能 と な る場合が あ る もの と推察さ れ る．こ の こ と

は，先 に 述 べ た乳酸菌と酵母 の 各種共培養研究か らも裏

づ け ら れ る．
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　さ らに，乳酸繭は カ タ ラ
ーゼ を持 っ て お らず，酸化 ス

トレ ス に 対す る 感受性 が高 い が，酵母 は カ タ ラ
ーゼ を

持 っ て お り，それを補 い うる．こ れ は，乳酸菌が好気的

な環境 で 生育す る 上 で 重要な要素 とな り得 る．

　加 えて，酵母は酸素存在下で は乳酸をは じめ とす る 有

機酸 を資化す る こ とが で きる．乳酸菌 は 自 ら生産 し た 乳

酸 に よ り死 滅す る場合が ある が ，酵 母 と共存す る こ とに

よ り，こ の 作用 が緩和され得る．

　 さて．自然界で 乳酸薗 と酵母 が共存する 環境は，糖分

が多 い 環境，た とえば，熟し て落ちた 果実な ど で ある．

強 い 加水分解酵素をもつ 糸状菌の 助けが あれ ば，倒れ た

稲穂な ど の 穀類 も彼 らに好適な環境に な る だ ろ う．こ の

よ うな 環境で 乳酸菌が 乳酸を生産 して pH が 低下 し，さ

ら に酵母 が エ タ ノ
ー

ル を生産すれ ば，他の 雑菌 の 繁殖は

抑制 さ れ る だ ろ う．グ ル コ ー
ス よ りもエ タ ノ

ー
ル や 乳酸

を好 む酢酸菌が 表面 に菌膜 を 形成す れ ば，更 に嫌気的な

環境が形成 され，酸素 を必要 と する糸状菌 はもは や増殖

で きな くな り，結果 と して ，酵母 と乳酸菌が炭水化物 を

独占 で きる環境が整 う こ と に なる．こ の ような糸状菌，

酵母，乳酸菌，酢酸菌 の 関係 は，福山酢 の 発酵 に 実際 に

見 られ る
76）．

　 以 上 の よ うに，乳酸菌 と酵母 は ，植物が もた らす炭水化

物を栄養源 に ，時 に は 糸状菌や 酢酸菌の 助けを借 り，互い

に 協力 しなが ら進化 して きた と考え られ，彼 らが 共存 して

い る の は偶然 で は な く，必然 で あ る と言える だ ろ う．

乳酸菌 と酵母 の 共凝集 ・接着 の 意義

　古 くは 1926 年 に Henneberg は 乳酸繭 と酵母が 共凝集

する こ と を報告 して お り
SS），先 に 述べ た もの も含め，そ

の 後 も乳酸菌 と酵母 の 共凝集 に 関す る 報告 はい くつ か見

受け られ る
8Y−91）．こ こ で は ，乳酸菌 と酵母 の 共凝集 （接

着）の 意義につ い て 考え て み たい ．

　上 述 の よ うに 乳酸菌 と酵母 は 相 互 に 基質を依存 して い

る場合 が 多 く，一
方 に 対 して 阻害的 に 働 く物質を他方が

分解
・
消去 して い る こ ともあ る．たとえば，酵母 の 代謝

産物 を乳酸菌が基質 と して 受け取 る場合，乳酸菌 に とっ

て の 基質濃度は酵母 に 近づ くほど高い （図 1左）．すなわ

ち，乳酸菌が酵母 に 接着すれば 基質の 濃度はもっ とも

高 く，取 り込み速度 もも っ とも高 くな る とい う直接的な

メ リ ッ トが あ る．さ らに，他 の 微生物 に基質 を横 取 りさ

れ に くくなる と い う間接的 なメ リ ッ ト も生 じ る．一
方，

乳酸菌が自身で 生 産す る 乳酸 や 過酸化水素などの ll疑害物

質 の 濃度 は，自身の 細胞 の 直近 で も っ とも高 く．拡散に

よっ て低下 して い く，しか し，自然界で乳酸菌が存在し

て い る ような半固体状 で粘度が高 く対流 も少な い 環境で

は分子の 拡散は非常に 遅 く，阻害物質は自身の 周 囲 に高

濃度 に蓄積する こ とに な る．こ れ ら の 阻害物質の 濃度は

酵母細胞 の 周囲で は低い （図 1右）．すな わ ち．酵母 に接
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図 1．酵 母が 生 産す る物 質 （左 ）

分布 の イ メ ージ

と資 化す る物 質 （右 ） の 濃 度

着し て い れ ば乳酸菌の 周囲 の 阻害物濃度は低 く保た れ る

の で あ る．

　 こ の よ うに，2種 の 細胞が 物質 の 授受を 行 う場合，パ ー

トナ
ーと離ればなれに存在す る よ りも，接着 して い た 方

が明 らか に 有利 で あ り，積極的 に 接着す る 機構 が存在 し

て もおか しくはない ．その 機構 の
一

つ は，先 に述 べ た乳

酸菌が細胞表層 に提示す るDnaK ，　 GroEL や GAPDH な

どの タ ン パ ク質 に よるもの で ある，微生物が こ の ような

細胞質 タ ン パ ク 質を細胞表層 に 局在 させ る 例 は 以前 か ら

知 られて お り，L α ctob α cillus 　plantarumや Lb．．iohnsonii
な ど の 乳 酸 菌 の ヒ トの 腸 管 へ の 定 着 や，大 腸 菌 や

Helicobaeter　pytoriな どの 病原性細菌 の ヒ ト消化管細胞

へ の 定着 に，こ れ らの 接着 タ ンパ ク 質が関与する こ とが

知 られて い る
81）．

　 また，乳酸菌 は 酵母 と接着する と細胞外多糖 を生産す

る 場合が少 な くな い ．先 に 述 べ た バ イオ フ ィ ル ム
75−78）

や ケ フ ィ
ー

ル 粒
2’4・5・7・80）

は，パ
ー

トナ
ー

か ら受け取 る 基

質 が 拡散 した り他 の 微生物 に 横取 りさ れ な い よ う，細胞

外多糖 に よ っ て 自分 とパ ートナーを周 囲か ら隔離 しよ う

と し て い る と考え る こ と もで きる．

おわ りに

　以上 の ように，乳酸繭 と酵母 は 共存す る こ とに よ りお

互 い に利益 を得 て，凝集 ・接着する こ とに よ りその 利益

を互 い に最大限に 享受 し，さらに，互 い を認識 して よ り

自分 たちに 更 に 有利な環境をつ くり出そ うとし て い る よ

うに も思 わ れ る．で あ る とす れ ば t 乳 酸菌 と酵母 は どの

よ うに し て 互 い を認 識 し，どの よ うに 応答 して い る の で

あ ろ うか．乳酸菌と酵母の 相互作用 は，異種微生物細胞

問の 相互 作用研究とい う枠組み を超え，原核生物と真核

生物間の 相互作用，ひ い て は 生命進化まで をも包含す る

大変興味深 い もの で あ り，今後 の 研究の 展開 に期待 した

い ．
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