
　一昔前までは細菌といえば病原性細菌という認識が強く
あったが，近年では腸内のプロバイオティクスや皮膚の常在
菌のように，宿主に良い働きをする細菌が普遍的に存在して
いることは広く知られるところである。大型藻類の表面や内
部にも多様な細菌が生息しており，これらの細菌が存在して
いないと藻類は発芽不全，発育阻害，繁殖困難などの生育障害
を起こすこともある（Egan et al. 2013b，Singh & Reddy 2014，
Kouzuma & Watanabe 2015）。このように細菌は藻類にとっ
てなくてはならない重要な存在である。そこで本稿では大型
藻類を対象に，どのような細菌叢が形成されているのか，ま
た藻類と細菌間ではどのようなやり取りが行われているのか
を解説していく。なるべく最新の情報を盛り込みながらまと
めていくように心がけたが，幅広いテーマを対象としたため，
藻類由来の細菌について調べたことのある研究者にとっては，
目新しいトピックは少ないかもしれない。著者自身，藻類（海
苔）細菌を対象とした研究を始めて 2年半が経過したが，本
稿を執筆するにあたって色々調べてみたところ，「こういった
研究もあるんだな」と勉強になったことがあった。本稿を読
み少しでも同じように思っていただければ幸いである。

1. 内生細菌の細菌叢形成
　細菌叢といえば大きく分けて，組織内に生息している内生
細菌（endophytes）と，組織表面にてバイオフィルムを形成

する着生細菌（epiphytes）の 2パターンに分けられる。細菌
叢解析の研究では着生細菌を指す事が多く内生細菌の研究は
少ないが，1970年には緑藻オバナハネモ Bryopsis hypnoides J.V. 

Lamourouxに内生細菌が存在していることがすでに報告され
ており（Burr & West 1970），古くから研究が行われてきた。
内生細菌の研究は主に緑藻を対象としたものが多く，イワヅ
タ属 Caulerpa spp.，ミル属の Codium decorticatum (Woodward) 

M. Howeやミル Codium fragile subsp. fragile (Suringar) Hariot

の匍匐茎（stolon）内には内生菌が存在しており（Rosenberg 

& Paerl 1981，Gerard et al. 1990，Chisholm et al. 1996），貧
栄養下でも宿主が成長できるよう窒素やリンを供給している
ことが知られている。内生細菌群集は着生細菌群集と比べ
て変動が少なく，イチイヅタ Caulerpa taxifolia (M. Vahl) C. 

Agardhの匍匐茎内生細菌は世界中の異なる海域から採取さ
れた個体間でも共通した細菌群を維持するとともに，環境
ごとにも固有の細菌種を保持していることが報告されている
（Meusnier et al. 2001）。また，緑藻ハネモ属 Bryopsis spp.の
着生細菌叢と内生細菌叢の比較を行った研究では，細胞外
と細胞内では全く異なる細菌叢をもつことが明らかとなった
（Hollants et al. 2011）。緑藻以外では紅藻 Prionitis lanceolata 

(Harvey) Harveyの葉状体には小さなコブや腫瘍が形成され
るが，その内部には陸上植物の根粒菌としても報告されてい
る Alphaproteobacteriaの Roseobacter属などが内在しており，
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これらは宿主と共進化している事が報告されている（Ashen 

& Goff 1998, 2000）。内生細菌は組織内へと侵入する際に細
胞壁などを溶かして侵入するため，病原性細菌や日和見細菌
の侵入口を作るという点で宿主へと害を与える。一方で，陸
上植物で研究されている根粒菌などの様に，栄養源の供給や
抗菌作用といったプラスの影響も与えている。また，近年で
は内生細菌がもつ抗菌作用が注目されており，大型藻類から
単離された Bacillusなどの内生細菌は，魚病など養殖時に発
生する病原菌に対して抗菌作用を示すことが報告されている
（Deutsch et al. 2021）。これら内生細菌の機能については，細
菌による藻類への影響の項目で解説する。

2. 着生細菌の細菌叢形成
　内生細菌と同様に，細胞壁表面で形成される着生細菌
叢も藻類の種ごとに特異的に形成される事が示唆されてい
る。Lachnit et al. (2009)の報告では同じ地点で採取された
褐藻ヒバマタ属の Fucus serratus Linnaeus，Fucus vesiculosus 

Linnaeus，カラフトコンブ Saccharina latissima (Linnaeus) C.E. 

Lane, C. Mayes, Druehl & G.W. Saunders，緑藻ヒラアオノリ
Ulva compressa Linnaeus，紅藻 Delesseria sanguinea (Hudson) 

J.V. Lamourouxおよびカシワバコノハノリ Phycodrys rubens 

(Linnaeus) Battersで形成される細菌叢よりも，別地点で採取さ
れた同種の藻類上の細菌叢の方が類似していた。また，紅藻 3種 

カギノリ属 Bonnemaisonia asparagoides (Woodward) C. Agardh， 
フシツナギ属 Lomentaria clavellosa (Lightfoot ex Turner) Gaillon 

およびイトグサ属 Polysiphonia stricta (Mertens ex Dillwyn) 

Grevilleの細菌叢比較（Nylund et al. 2009）や，特定の細菌
グループ（Planctomycetes）に絞った各藻類上の細菌叢解
析（Bondoso et al. 2014, 2017）でも同様に，宿主の種類に
よって固有の着生細菌叢が形成されていることが報告されて
いる。一方でアンプリコンシーケンスを用いた近年の研究で
は，上記の報告とはわずかに異なる現象が報告されている。
Kuba et al. (2021)は同地点，同時期に採取された緑藻 2種ウ
チワサボテングサHalimeda discoidea Decaisneおよびハウ
チワ属の Avrainvillea lacerata J. Agardh，褐藻 2種ウミウチ
ワ属の Padina sanctae-crucis Børgesenおよびアミジグサ属の
Dictyota sandvicensis Sonder，紅藻 1種カギケノリ Asparagopsis 

taxiformis (Delile) Trevisanの細菌叢を比較した結果，藻類と
海水では異なる細菌叢が形成されていたが，緑藻と紅藻では
似た細菌叢が形成され，褐藻 2種ではそれとは異なる細菌叢
が形成されていたことを報告している。また南アフリカの岩
場に生息している藻類を対象とした各細菌叢の主成分分析で
は，緑藻や紅藻の細菌叢は混合してプロットされている一方
で，褐藻の細菌叢は固まって他の藻類とは離れた位置にプロッ
トされていた（Selvarajan et al. 2019）。外環境に直接面してい
る着生細菌も内生細菌と同様に，宿主である藻類から影響を
受けて海水中や岩礁表面などの外環境とは異なる細菌叢を形
成していることが考えられ，さらに褐藻は緑藻や紅藻と比べ
てより細菌への選択圧が高いことが示唆された。この理由と

して Kuba et al. (2021)は褐藻が合成するフロロタンニンやテ
ルペンといった抗菌作用を示す二次代謝産物による影響を挙
げている。
　一方で，藻類の種よりも外環境の影響をより大きく受け
るといった，全く逆の報告も挙がっている。様々な地点か
ら採取された褐藻のゴヘイコンブ属 Laminaria hyperborea 

(Gunnerus) Foslieおよびカラフトコンブでは種間の違いによ
る細菌叢の違いは見られず，採取地点の違いによって変化が
見られた（King et al. 2022）。また，養殖タンクで培養され
たアオサリカUlva rigida C. Agardhはタンクの排水口の外に
生息しているアオサリカとは異なる細菌叢をもつことも報告
されている（Califano et al. 2020）。生息環境が及ぼす着生
細菌叢への影響を解析した研究の中でも，興味深い研究とし
て Campbellらの研究が挙げられる。Campbell et al. (2015)

は，約 50 km離れた 2地点から褐藻 Phyllospora comosa 

(Labillardière) C. Agardhをそれぞれ採取し，他方の採取地点
および褐藻のカジメ属 Ecklonia radiata (C. Agardh) J. Agardh

の群生地帯へ移植することによって，藻類表面で形成される
細菌叢が種特異的か，発生地固有か，生息環境固有かを解析
するという大掛かりな試験を実施した。この結果，環境に左
右されず全てのサンプルで共通する種特異的な細菌もいるが，
移植先の海水中に存在している細菌の影響を受け，起源が同
じ個体とは異なる細菌叢に変化することが明らかとなった。
また移植先に元々生息していた個体とも細菌叢は異なってお
り，移植 5ヶ月後も細菌叢が一致することはなかったことか
らも，着生細菌叢は宿主による影響だけではなく外環境から
の影響も強く受けていることが示された。
　細菌叢を変動させる要因は外環境の違いだけではなく，同
所で採取された同種の藻類上の着生細菌叢でも個体が異なれ
ば異なる細菌叢が形成されることも報告されている。緑藻ア
ナアオサ Ulva australis Areschougの着生細菌群集を解析し
た研究では，藻類の着生細菌群衆由来の合計 528 operational 

taxonomic units（OTUs）の 16S rRNA遺伝子クローンライ
ブラリのうち，アナアオサ 6サンプル間で共通しているOTU

はわずか 6タイプのみであった（Burke et al. 2011b）。さらに，
同一個体内であっても部位によっても細菌叢は異なるようで
ある。褐藻のカラフトコンブやゴヘイコンブ属の Laminaria 

setchellii P.C. Silvaの着生細菌叢を調べた研究では，同一個体
内の仮根（rhizoid），茎状体（cauloid），分裂組織（meristem）
や葉体（phyloid）の先端といった部位ごとの細菌叢を解析し
た結果，部位間の細菌叢は多変量分散分析で有意差がみられ
た（Staufenberger et al. 2008，Lemay et al. 2021）。
　このように様々な要因によって細菌叢は変動する事が推定
されるが，Wood et al. (2022)は藻類の生息地，形態，遺伝的
な違いの 3つの要因に絞り，それぞれの要因がどれくらい細
菌叢形成に影響を与えているのかを解析している。オースト
ラリア南東部約 1,300 kmに渡る海岸線上の 8地点で採取さ
れた褐藻 Phyllospora comosa 160サンプル全てから検出され
た共通の細菌（core microbe）は平均して 45.2%の占有率を
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示し，残りの変動している細菌叢へは生息地点間の距離が一
番影響を与えていることを示唆していた。また，同論文では
一部の細菌種は藻類の表現型（光合成量，付着生物量，茎の
長さ）および遺伝子型（一塩基多型の対立遺伝子頻度）の違
いによって変動している可能性も示しており，影響力の強弱
はあるにせよ，着生細菌は様々な要因によって複合的に決定
していることは間違いなさそうである。このように藻類表面
で形成されている細菌叢は海水中に直接面しているため，海
水中に生息している細菌の影響を強く受けていることが推
測される。一方で，海水中の細菌叢とは異なっていることか
ら，細菌の付着能力の有無の他に藻類表面で独自の細菌叢が
形成される要因があることは想像に難くない。また着生細菌
のメタゲノム解析を行った研究では，サンプル間の着生して
いる “細菌種” の類似性は低いが（Bray-Curtisの類似度は約
15%），それらがもつ “機能（Cluster of Orthologous Groups 

of proteins；COGs）” に焦点を当てると類似性は高くなる（約
70%）ことが報告されているように（Burke et al. 2011a），“誰
がいるか” よりも “何をしているか” の方がより重要となるの
ではないだろうか。そこで次項からは藻類と細菌の相互作用
について藻類が与える細菌への影響と，細菌が与える藻類へ
の影響に分けて紹介していく。

3. 藻類による細菌への影響
　藻類が細菌に与える影響は正と負の 2つの面をもつ。正の
作用では細菌が着生できる場所の提供のほか酸素や有機物

といった物質の提供が挙げられ，負の作用としては抗菌作用
をもつ化合物の分泌や活性酸素種を放出する酸化バーストと
いった防御作用が挙げられる。本項では藻類と細菌の相互作用
の内，藻類がもつ機能をこの 2つの観点から解説する（図 1）。

3.1. 正の作用
　海洋環境では様々な生物や物の表面にバイオフィルムが形
成されるが，光合成生物である藻類では表面に酸素や糖が供
給されているため，これらの物質を利用できる細菌が多く付
着している。潮間帯に生息している藻類を対象とした研究で
は，酸素は十分に供給されているため酸素の影響が強くなる
ことは考えづらいが，供給量が限定されている深海では藻類
表面は重要な酸素供給場所となっている（Trias et al. 2012）。
また大型藻類の細胞壁はフコイダン，アルギン酸，ラミナリン，
寒天，セルロースといった様々な多糖で構成され，表面にも
粘性多糖が分泌されている。そのため，藻類から検出される
細菌群は多糖分解などの糖質関連酵素（Carbohydrate-Active 

enZymes；CAZymes）に関する遺伝子を豊富に有しており
（Gobet et al. 2018），このような特徴をもつ細菌が優先的に着
生している（Goecke et al. 2010，Egan et al. 2013a）。一方で，
細胞壁は藻類にとっての防御壁であるため，過剰に分解する
細菌は病原性細菌としての潜在力を秘めている。多糖分解に
関しては細菌が藻類へと与える負の作用であるため，後の項
で別途解説する。

内⽣細菌 着⽣細菌

⼤型藻

遊⾛⼦

酸素・有機物供給

酸化バースト, 抗菌作⽤窒素・リン供給
抗菌作⽤，伸⻑促進

多糖分解

抗菌作⽤
ビタミン供給

伸⻑促進

定着誘導
形態・仮根形成

伸⻑促進

多糖分解

図 1．大型藻と細菌の間でみられる各機能の概要．青の実線矢印は正の作用を，赤の破線矢印は負の作用を示している．
Fig. 1.  Overview of the functions between macroalgae and bacteria. Blue solid arrows, positive actions; red dashed arrows, negative actions.
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3.2. 負の作用
　物質や生物の表面に不要な生物が付着する汚染のことをバ
イオファウリング（Biofouling）と呼ぶが，藻類はこのバイ
オファウリングを防ぐ機能性物質の合成能力が高く，廃水処
理などで発生する問題の解決方法として注目されているため，
応用研究の分野で発展している（Saha et al. 2018，Schmidt 

& Saha 2021）。これまでに紅藻からはハロゲン化フラノン
（de Nys et al. 1995，Dworjanyn et al. 2006），ブロモホルム
やジブロモ酢酸（Paul et al. 2006），ポリブロモ 2ヘプタノ
ン（Nylund et al. 2008）といった揮発性有機化合物（Volatile 

Organic Compounds；VOCs）が発見されており，藻類表面で
の細菌によるコロニー形成を防いでいることが示唆されてい
る。褐藻からはセスキテルペンと呼ばれる VOCが見つかって
おり，褐藻の着生生物以外の細菌に対して抗付着性を示した
（Othmani et al. 2016）。また褐藻表面から検出されるフコキサ
ンチンといった高分子物質（Saha et al. 2011）からジメチル
スルホニオプロピオン酸（DMSP）やプロリンといった低分
子物質（Saha et al. 2012）まで，様々な化合物の抗菌作用が
報告されている。
　藻類がもつ抗菌作用は上述した代謝産物以外にも，スーパー
オキシドや過酸化水素といった活性酸素を放出する「酸化バース
ト」といった機能が報告されている（Weinberger 2007）。この
活性酸素を使った防御システムはmicrobe-associated molecular 

patterns (MAMPs；Nürnberger et al. 2004)や pathogen-induced 

molecular patterns (PIMPs；Mackey & McFall 2006)と呼ば
れる，主に病原性細菌が分泌する物質を藻類が感知する事に
よって誘起される（Weinberger 2007，Potin 2008）。一方で
細菌側はこの活性酸素から自身を守るために，ペルオキシダー
ゼやカタラーゼといった活性酸素を分解するような酸化スト
レス反応に関連する遺伝子を保有している（Fernandes et al. 

2011，de Oliveira et al. 2012）。

4. 細菌による藻類への影響
　藻類の表面または細胞内には多様な細菌が生息しているが，
これらの細菌は藻類と同様に宿主である藻類に害を与える負
の作用もある一方で，藻類の成長に必須である物質を生産す
るという正の作用ももつ。負の作用は上記でも述べているよ
うな多糖分解といった病原性細菌のことである。正の作用は
これら病原性細菌の増殖を抑える抗菌作用に加えて，窒素や
リン，ビタミンといった栄養素の供給や植物ホルモンの供給
といった働きが報告されている（Egan et al. 2013b，Singh & 

Reddy 2014，Wichard & Beemelmanns 2018）。本項では細菌
がもたらす作用ごとに解説する。

4.1. 正の作用
4.1.1. 抗菌作用
　資源を利用する際の競合者となるため，細菌自身も他の細菌の
増幅を抑える抗菌作用をもつことが報告されている（Egan et al.  

2013a）。褐藻カラフトコンブから単離された210株の細菌の内 

103株が抗菌作用を示し，更にそれらはAlphaproteobacteria綱， 
Betaproteobacteria綱，Gammaproteobacteria綱，Flavobacteriia

綱，Bacilli綱，または Actinomycetes綱に分類され，多様な
細菌がそれぞれを牽制し合っていることが示唆された（Wiese 

et al. 2009）。また，緑藻アナアオサ表面でよく検出される
Pseudoalteromonas tunicataおよび Phaeobacter sp.がもつ他生
物の付着を阻害する防汚能力を検証した研究では，細胞密度
が 102–4 cells/cm2と低いときに，海洋細菌（Pseudoalteromonas 

gracilis，Alteromonas sp.，Cellulophaga fucicola），真菌（アナ
アオサから単離された未分類種），藻類の胞子（Polysiphonia 

sp.），更に無脊椎動物の幼生（Bugula neritina）の付着を阻害
していた（Rao et al. 2007）。また，Saha & Weinberger (2019)

は健康状態の紅藻オゴノリ Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) 

Papenfussから単離された 58株同士をそれぞれオゴノリと
共培養することによって，着生細菌のなかでも病原性を示す
細菌と抗菌作用を示す細菌を探索した。オゴノリから得られ
た 58株の内 3株はオゴノリの白化を引き起こす病原性細菌
であったが，その他の 19株はそれぞれ病原性細菌による白
化現象を防ぎ，それら全てを同時に培養した時には白化現象
は観察されなかった。着生細菌だけでなく内生細菌も抗菌作
用を示す事が報告されており，緑藻イチイヅタから単離され
た 20株の放線菌の内 5株が抗菌活性を示し（Rajivgandhi 

et al. 2018），地中海から採取された緑藻，紅藻，褐藻の各種
大型藻類から単離された内生細菌（主に Bacillus属細菌）は
水産養殖で見られる病原菌 4種（Photobacterium damselae 

subsp. damselae，Streptococcus iniae，Aeromonas salmonicida，
Saprolegnia parasitica）に対して抗菌作用を示した（Deutsch 

et al. 2021）。

4.1.2. 窒素固定とリン供給
　窒素やリンといった栄養素の供給は，着生細菌だけで
なく内生細菌での報告が多い。緑藻ミルでは着生細菌の
Azotobacterが窒素供給を行っており（Head & Carpenter 

1975），緑藻イチイヅタでは根粒菌の Agrobacteriumおよび
Rhodopseudomonas-like細菌がそれぞれ窒素固定による窒素
源供給に加え，無機リン供給にも関与していることが示唆さ
れていた（Chisholm et al. 1996）。また，紅藻オゴノリ属の
Gracilaria dura (C. Agardh) J. Agardhから単離された内生細
菌 Bacillus pumilusおよび Bacillus licheniformisは窒素固定
によりアンモニウムを合成し宿主へと供給する（Singh et al. 

2011a）。紅藻ソゾ属の Laurencia dendroidea J. Agardhの着生
細菌のメタトランスクリプトーム解析では，窒素固定を行う
シアノバクテリアが活性を示す主要な細菌種の一つであった
（de Oliveira et al. 2012）。

4.1.3. ビタミン供給
　藻類は多様なビタミン要求性を示し，Croft et al. (2006)は
調査した藻類の内 50%以上がビタミン B12（コバラミン）を，
約 21%がビタミン B1（チアミン）を，5%がビタミン B7（ビ
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オチン）をそれぞれ必要することを報告している。特にコバ
ラミンを合成できる真核生物は知られておらず，代謝にコ
バラミンを必要としている生物はバクテリアまたはアーキア
からの供給に完全に依存している（Warren et al. 2002）。コ
バラミンを要求する単細胞紅藻チノリモ属の Porphyridium 

purpureum (Bory) K.M. Drew & R. Rossまたは単細胞緑藻ミド
リムシ Euglena gracilis G.A. Klebsはコバラミンが添加されて
いない培地では生育出来ないが，Halomonas sp.と共培養する
ことによって生育する（Croft et al. 2005）。本稿は大型藻を対
象生物として解説してきたが，コバラミン要求性はモデル生
物である単細胞緑藻クラミドモナス（Chlamydomonas）でよ
く研究されているため，以下に微細藻のコバラミン要求につ
いて少し解説する。Chlamydomonas nivalis (F.A. Bauer) Wille

はメチオニン合成のためにコバラミンを補酵素として要求す
るため，根粒菌として知られるMesorhizobium lotiをフィコス
フェア（Phycosphere）に飼っており，コバラミンを受け取る
代わりに光合成により固定された有機物を供給する，といっ
た相利共生関係にあることが報告されている（Kazamia et 

al. 2012）。また室内培養実験では，コバラミン要求性のある
Chlamydomonas reinhardtii P.A. Dangeardは外部から供給され
るコバラミンの量によって成長に制限がかかるため，よりコ
バラミンの供給量が多い細菌へとパートナーを乗り換えてい
く事が示唆されている（Bunbury et al. 2022）。さらに，コバ
ラミン要求性の無い C. reinhardtiiもコバラミン濃度が高い培
地で培養を続けると 500世代目にコバラミン非依存型のメチ
オニン合成酵素遺伝子が失われ，メチオニン合成のために外
部からのコバラミン供給に依存した変異体が現れる（Helliwell 

et al. 2015）。このように，コバラミンはクラミドモナスの生
態に大きな影響を与えることが報告されている。一方で，大
型藻についてはコバラミン要求性をもつ種がいることは間違
い無いが，それらを供給する細菌との相互作用に関する研究
は進んでいないようである。

4.1.4. 形態形成と定着誘導
　アオサ属は無菌環境下ではカルス状にゆっくりと成長して
いくため，正常な形態形成や成長促進には細菌が必要である
ことが知られている（Fries 1975）。アオサ属 3種およびオゴ
ノリ属 3種の葉状体から単離された 53株の細菌内 5株は，無
菌環境で培養された緑藻リボンアオサUlva lactuca Linnaeus

を正常に生育させることができ，それらは全てMarinomonas 

sp.に分類された（Singh et al. 2011b)。また Spoerner et al. 

(2012)は Cytophaga属細菌に加えて Roseobacter属細菌，
Sulfitobacter属細菌またはHalomonas属細菌のいずれかと共
培養することによって，緑藻ヒラアオノリが正常に生育するこ
とを報告した。一部の細菌種だけでなく様々な細菌が形態形
成に関与することが考えられるが，緑藻マキヒトエ Gayralia 

oxysperma (Kützing) K.L. Vinogradova ex Scagel & al.（≡ 

Monostroma oxyspermum）から単離された Cytophaga属細菌
が合成する形態形成誘導物質であるタルシン（thallusin）の

み，単離および構造決定が済んでいる（Matsuo et al. 2005）。
また，このタルシンはマキヒトエだけでなくアナアオサ（= 

Ulva pertusa）およびボウアオノリUlva intestinalis Linnaeus

（≡ Enteromorpha intestinalis）にも作用することが報告されて
いる（Matsuo et al. 2005）。緑藻の形態形成を誘導する細菌
は，遊走子の定着誘導にも関与しているようである（Spoerner 

et al. 2012，Wichard & Beemelmanns 2018）。藻類が放出す
るDMSPに引き寄せられ，藻類表面でバイオフィルムを形成
した Roseovarius sp. MS2などの細菌がクオラムセンシング物
質であるN-acyl homoserine lactone（AHL）を放出すること
によって，遊走子を引き寄せる（Joint et al. 2002, 2007）。そ
の後，Maribacter属細菌が仮根形成を，Roseovarius属細菌が
細胞分裂を促進させる物質を供給することで藻類が成長する
（Grueneberg et al. 2016，Ghaderiardakani et al. 2017）。

4.1.5. 植物ホルモン（IAA）の供給
　植物の成長を促進させるオーキシンの一つがインドール-3-

酢酸（IAA）であり，この物質の合成は植物だけでなく細菌が
関与することもある。IAAの研究は古くから，陸上植物の根に
形成されたコブ内に生息する根粒菌を中心に発展してきたが，
大型藻でも同様にコブを形成する細菌が IAA合成に関与して
いることが示唆されている。大型紅藻の Prionitis lanceolata

の形成コブ内には Alphaproteobacteriaの Rhodobacterグルー
プが内在しており，この内生細菌自身が合成しているか，ま
たはシグナル伝達物質により藻類の IAA合成を促進させてい
ることが示唆されている（Ashen et al. 1999，Ashen & Goff 

2000）。また紅藻オゴノリ属の G. duraでは，窒素固定に加え
て IAA合成能のある着生細菌 Exiguobacterium homienseおよ
び内生細菌 B. pumilusまたは B. licheniformisをオゴノリ属の
G. duraと共培養する事によって，葉状体切片から新しい分枝
が形成される様子が観察された（Singh et al. 2011a）。大型藻
類ではないが，微細藻やハプト藻といった単細胞藻類を対象
に興味深い研究が報告されている（Amin et al. 2015，Segev 

et al. 2016）。本稿では大型藻類を対象にまとめているため詳
細は割愛するが，Alphaproteobacteriaに属する Phaeobacter 

gallaeciensis（BS107）は微細藻の Emiliania huxleyi (Lohmann) 

W.W. Hay & H. MohlerからDMSPなどを受け取り，代わり
に成長を促進させる IAAやフェニル酢酸を供給するといった
共生形態を取る一方で，E. huxleyiが老化すると Phaeobacter 

gallaeciensisは IAAから殺藻剤である roseobacticidesを合成
し放出するといった寄生細菌へと豹変する（Seyedsayamdost 

et al. 2011）。上記とはメカニズムは異なるが，陸上植物の根
粒菌でも IAAの合成細菌は共生型だけでなく寄生関係をも
つ細菌も報告されているように（Spaepen & Vanderleyden 

2011），IAA合成に関与する細菌は共生細菌にも寄生細菌にも
なり得るのかもしれない。

4.2. 負の作用
　藻類からは様々な多糖分解菌は単離されているものの，実
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はそれらが直接病気を誘発しているといった報告は意外と少
ない（Egan et al. 2013a）。海苔の原料である紅藻ナラワスサ
ビノリ Neopyropia yezoensis f. narawaensis (N. Kikuchi, Niwa & 

Nakada) N. Kikuchi & Niwaでは古くから病原性細菌の研究が
行われており，Flavobacterium属細菌が穴あき病を（Sunairi 

et al. 1995），Pseudomonas属細菌や Vibrio属細菌が緑斑病
を引き起こすことが報告されている（中尾ら 1972）。また
Jaffray & Coyne (1996)は紅藻オゴノリ属 Gracilaria gracilis 

(Stackhouse) Steentoft, L.M. Irvine & Farnhamの 病 原 性 細
菌を in situで特定したところ，それらは寒天分解能をもつ
ことを発見し，Schroeder et al. (2003)はアガラーゼをもつ
Pseudoalteromonas gracilisと共培養したところ，G. gracilisの
細胞壁が弱くなっていた事を報告している。褐藻マコンブ
Saccharina japonica (Areschoug) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl 

& G.W. Saundersの腐った葉状体から単離された Alteromonas

属細菌はアルギン酸リアーゼをもっており（Sawabe et al. 

1992），同じく病症が観察された褐藻ホソメコンブ Saccharina 

religiosa (Miyabe) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl & G.W. Saunders

から単離された Alteromonas属細菌は健康な個体と共培養す
ると，藻体に病変が観察された（Vairappan et al. 2001）。多く
の着生細菌が多様な糖代謝に関する遺伝子をもつものの，病
原性を示す報告が少ないことを考えると，これらの細菌は日
和見的に生育しており，宿主の免疫力の低下など何らかの要
因によって病原性を発現している可能性が考えられる。

5. おわりに
　最後に，本稿では大型藻類とその関連細菌に焦点をあてて
色々と解説したが，関連細菌機能に関する研究は大型藻類よ
りも微細藻を対象としたものが多い。微細藻は無菌で培養出
来る技術が確立されてきているが大型藻では一部の種に限ら
れているため，今後細菌との相互作用を培養によって検証し
ていくためには，無菌環境下で培養する技術を構築していく必
要がある。また実際の環境では細菌に加えて，真菌，ウイルス，
微細藻，無脊椎動物といった様々な生物とともに共同体を形成
している。近年ではメタゲノムやメタトランスクリプトームと
いった解析ツールが比較的安価に利用出来るようになってきて
いるため，細菌含め大型藻類に関連する生物が “何をしている
か” に注目した相互作用解明研究の進展が期待される。
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