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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 10–19)，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酛造りについては，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酛を用いて行われること
が多い．これに対して生酛造りにおいては，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Leuconostoc mesenteroidesや
Lactobacillus 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，伝統的な生酛
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 25)，
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
コチン酸やチア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28,29)，
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 30)．
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31–37)．また，百瀬らは，
腐造日本酒もろみ由来の乳酸菌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 38–42)．
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 43–45)．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 43–45)．
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 38–42)．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 7,21,49)．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 7,21)．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 50)．
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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 23,51–54)．また，泡盛に関しても，もろ
み中の乳酸菌に関する報告があり 49,55,56)，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-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-ヒドロキシステアリン酸と10-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 -ドデカラクトンと -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 7,58–60)．
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 18,61)，醤油もろみにおいては
耐塩性の乳酸菌であるTetragenococcus halophilusが優占
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
合もあれば，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 67–69)．
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 7)，鹿児島県福山町で約200年前
から製造されている福山酢では，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入れ，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 71–74)．福
山酢のもろみからはLb.   plantarum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
Lactobacillus ke  ranofasiens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 2,4,5,7,80)．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
の生産性の向上が検討されてきた 81–86)．その中で
Cheirsilpらは，Lb. ke  ranofasiensを酵母（S. cerevisiae）
と共培養するとケフィランの生産が向上すること，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 85)．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 87)．
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 2–5)．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 5,7)．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

上述のように，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. cerevisiae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菌は菌体
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，乳酸菌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，自然界で乳酸菌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は乳酸菌と酵母が共凝集
することを報告しており 88)，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 89–91)．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阻害物
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

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，Lactobacillus plantarumやLb. johnsonii
などの乳酸菌のヒトの腸管への定着や，大腸菌や
Helicobacter pylori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，乳酸菌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，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
間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．

図1．酵母が生産する物質（左）と資化する物質（右）の濃度
分布のイメージ
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