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植物の環境応答を支える液‒液相分離とコンデンセート形成

濱田 隆宏

植物は芽生えた場所から動けない．そのため真夏の酷暑や冬の厳寒期，強い雨風にさらさ
れても，同じ場所で生き抜く必要がある．その生き抜くための戦略として，植物は周囲の
環境変化を敏感に感じとり，巧みに適応している．本稿では，液‒液相分離によって形成さ
れるコンデンセートが，植物の環境応答においてどのように働いているかを概説する．さ
らに高温ストレスや乾燥ストレス，高塩濃度ストレス，低酸素ストレス，病害ストレスな
どの危機的な環境刺激によって形成される翻訳抑制コンデンセートであるストレス顆粒の
役割，構成因子，形成条件について詳細な解説を行う．

1. 植物環境応答におけるコンデンセートの役割

環境変化を感じた植物体内では，環境応答に必要な遺伝
子の発現，代謝物の蓄積，タンパク質の機能変化，クロマ
チン構造の変化などさまざまな現象が起きている 1）．環境
変化への迅速な対応を可能とするためのメカニズムの一
つとして，近年，液‒液相分離によるコンデンセート形成
（図1）が注目されている 2）．コンデンセートは細胞内で特
定のタンパク質やRNAが凝集した顆粒であり，天然変性
領域（intrinsically disordered region：IDR）と呼ばれる「タ
ンパク質の中で特定の立体構造を持たないペプチド配列」
が互いに結合したり，他の構造を持つタンパク質やRNA
などに結合することによって形成される．このコンデン
セートは，生体膜によって包まれていない顆粒であり，あ
る液体（細胞質や核質など）の中で「異なる物質で構成さ
れる液体（コンデンセート）」が存在している状態から，
液‒液相分離しているといわれる．
コンデンセートに含まれたタンパク質は，その形成前後

でタンパク質の活性が増強，もしくは抑制されることが多

い（図1）．このタンパク質の活性変化は「リン酸化など
のタンパク質自身の修飾による機能変換」が原因である場
合も多いが，「顆粒形成による物理的な隔離効果」で説明
できる場合も多い．たとえば，コンデンセート内で相互作
用タンパク質や代謝基質の濃縮が起きた場合，タンパク質
の修飾や構造の変化が起きなくても反応効率がきわめて高
くなり，見かけ上の活性は上昇する．逆にコンデンセート
内に相互作用タンパク質や代謝基質が入れなかった場合，
反応効率は著しく低くなって見かけ上の活性は減少する．
細胞内には，このような局所的に特定の物質濃度が偏った
コンデンセートが数多く形成されており，生体内反応の
ホットスポットが存在する．コンデンセートによるタンパ
ク質の機能制御の特徴として，すばやいコンデンセート形
成と分解（早い例では数秒以内）によってタンパク質機能
のON/OFFをすばやく切り替えることがあげられ，これは
転写や翻訳，タンパク質分解などを介した遺伝子発現制御
と大きく異なる点である．
環境刺激によって誘導される植物のコンデンセートの一
つとして，光の感受に関わるフィトクロムやクリプトクロ
ムなどの光受容体は，光を感受すると核内で明確なコン
デンセートを形成して遺伝子発現を制御する 3, 4）．シロイ
ヌナズナのフィトクロムB（phyB）は光受容体であるが温
度感受にも関わっており，12°Cから27°Cの温度変化にお
いて高温時にはphyBは不活性化状態へと変わり，その際
に核内のphyBコンデンセートが徐々に分解される 5, 6）．同
様の温度域では，サーカディアンリズムの主要因子である
シロイヌナズナのELF3にプリオン様天然変性領域が存在
し，この天然変性領域依存的に高温依存的な核内コンデン
セートが形成されることが知られている 5）．シロイヌナズ
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ナとは異なる温度域が原産であるジャガイモ（ナス科）や
ミナトカモジグサ（イネ科）では，プリオン様天然変性領
域が天然変性領域として認識できないほどに変異を起こし
ており，温度感受性が失われることが実験的に示されてい
る 5）．
またさらに高い温度に対する適応メカニズムとして，翻

訳抑制コンデンセートとして知られるストレス顆粒があ
る．ストレス顆粒は細胞の生死に関わるような強いストレ
スを受けた際に緊急避難的にハウスキーピングタンパク質
の翻訳を停止し，緊急時に必要とされるタンパク質群の翻
訳を促進することで細胞内タンパク質構成を劇的に変化さ
せる役割を担っている．植物では高温ストレスや乾燥スト
レス，塩ストレス，低酸素ストレス，および，病害応答を
意味するメチルジャスモン酸の曝露に応答してストレス顆
粒が現れることが知られている 7‒13）．このストレス顆粒は
植物のみならず，すべての真核生物において共通して形成

される（図2）．たとえばヒトの細胞では，高温ストレス，
亜ヒ酸塩曝露，ウイルス感染，紫外線照射によってストレ
ス顆粒が誘導されることが知られている 14）．またストレ
ス顆粒がアルツハイマー病，筋萎縮性側索硬化症，前頭側
頭葉変性症などのヒト疾患と関連していることも報告され
ている 15, 16）．ストレス顆粒は環境刺激によって誘導される
植物コンデンセートの中では最もよく研究されており，本
稿では植物のストレス顆粒について詳しく紹介する．

2. ストレス顆粒の構成タンパク質群

植物，動物，酵母で報告されているストレス顆粒の構
成タンパク質群は大部分が共通している．細胞が危機的
なストレスにさらされるとmRNA，翻訳開始因子，ポリA
結合タンパク質，40Sリボソームタンパク質などの翻訳装
置の構成要素と特定のRNA結合タンパク質が液‒液相分離

図1 液‒液相分離によるコンデンセート形成が注目される理由
液‒液相分離によって形成されるコンデンセートの中には，核小体や微小管形成中心，ストレス顆粒，P-bodyなど
古くから知られている構造がある．しかしながら，それらがどのようにして細胞内で構造を保っているのかは不明
であった．近年，機能を持たないと思われていた天然変性領域の重要性が理解され，さまざまな解析事例が報告さ
れている．さらに予想外に液‒液相分離によるコンデンセート形成が関わる細胞内現象が多く，タンパク質活性制
御における重要性が知られていたリン酸化もコンデンセート形成に関わっていることが報告されている．

図2 シロイヌナズナにおけるストレス顆粒形成のライブイメージング画像
植物のストレス顆粒形成は高温，高塩濃度，低酸素，病害などのストレスにより引き起こされる．ストレスで細胞
が死なない限り，ストレス除去によりストレス顆粒を構成していた翻訳関連因子やmRNAは細胞質に拡散し，再利
用される場合が多い．
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による凝集を引き起こし，ストレス顆粒が形成される．こ
のストレス顆粒の形成は構成因子となるタンパク質にGFP
を融合させることで可視化することが可能である（図2）．
ストレスが短期間で解消された場合，ストレス顆粒の構成
因子は再び細胞質へと拡散し，構成因子は再び翻訳に用い
ることができる．
ストレス顆粒には翻訳途中のmRNAは含まれず，翻訳

開始前に形成される翻訳開始複合体（pre-initiation com-
plex：PIC）が結合した状態のmRNAが含まれる．動物や酵
母の細胞での知見では，PICの中で特にストレス顆粒形成
開始に重要であるといわれているのがeIF2αのリン酸化や
eIF4Aの不活性化である．リン酸化されたeIF2αはメチオ
ニンの翻訳開始コドンへのリクルートを阻害し，翻訳阻害
型の48S開始複合体が形成される．1本のmRNAに多数の
リボソームが翻訳を行っているポリソームに翻訳阻害型
の48S開始複合体が結合した場合，新たなリボソームによ
る翻訳は開始されないが翻訳に働いていたリボソームは解
離していく 17, 18）．また動物や酵母の細胞ではリン酸化eIF2
αとは異なるストレス顆粒形成メカニズムであるeIF4Aの
不活性化も知られている 19）．eIF4AはmRNAの5′UTRをほ
ぐして翻訳開始の促進を助ける役割を担うRNA helicaseで
あり 20），活性化されたeIF4Aはストレス顆粒の形成を抑制
する因子として働く 21）．これらeIF2αやeIF4Aの翻訳開始
因子は真核生物に共通した因子であり，植物での解析は行
われていないが同様のメカニズムが存在する可能性が高
い．

3. 植物における真核生物に共通したストレス顆粒形成
因子

ストレス顆粒の形成に関わる有名なRNA結合タンパク
質としてTIA-1（T-cell-restricted intracellular antigen-1）や
G3BP（Ras-GAP SH3 domain binding protein），TSN（Tudor 
staphylococcal nuclease）などがあげられる．TIA-1は，N
末端側の三つのRNA認識モチーフ（RRM）とC末端側の
プリオン様天然変性領域を持つストレス顆粒形成に必要
な因子である 22）．このTIA-1と近縁なRNA結合タンパク
質として，植物ではRBP45/47ファミリーとUBP1ファミ
リー（Oligouridylate-binding protein 1）が同定されている．
RBP45/47ファミリーのRBP47Bはストレス顆粒マーカー
としてよく使われており，高温ストレス，塩ストレス，低
酸素ストレスに応答したストレス顆粒形成が観察されて
いる 9, 12, 13, 23）．一方，UBP1ファミリーに属するUBP1Aと
UBP1Cは高温ストレスと低酸素ストレスに，UBP1Bは高
温ストレスに応答したストレス顆粒形成が観察されてい
る 11, 24, 25）．植物は冠水することによって低酸素状態になる
が，UBP1Cの変異体や発現量低下株では低酸素ストレス
下での生存率が下がることが知られている．また低酸素ス
トレス下で形成されるストレス顆粒には，3′UTRにウラシ
ルが豊富なmRNAが特に濃縮されていた 11）．また高温ス

トレスに対してUBP1Bの過剰発現体は強くなり，欠失変
異体は弱くなることが示されている 24）．
動物細胞におけるG3BPの発現はストレス顆粒形成を誘
導することが知られている 26）．またG3BPはウイルスとの
関連が多く報告されている 27）．ウイルスが感染した細胞
では，さまざまなレベルでの細胞ストレスが引き起こさ
れ，ストレス顆粒の形成やmRNAの脱キャップを担うP-
bodyの増加のようなコンデンセートの変化やオートファ
ジー，アポトーシスなどが起きる．ウイルス感染時の自
然免疫で重要な役割を果たすインターフェロンに応答す
るPKR（protein kinase R）は，麻疹ウイルスや変異型A型
インフルエンザウイルスの感染時にストレス顆粒と共局在
化する 28, 29）．さらにG3BP1の過剰発現はコクサッキーウ
イルスB3のウイルスタンパク質の発現とウイルスの感染
力を減少させ，逆にG3BP1の発現量を下げることで若干
のウイルスタンパク質やRNAの増加が確認されている 30）．
また近年では新型コロナウイルス（SARS-CoV-2）のヌク
レオカプシドタンパク質（N）の相互作用タンパク質として
G3BPが同定されている 31）．新型コロナウイルスの感染時
にはストレス顆粒の形成が観察されること，G3BPの発現
量低下は新型コロナウイルスの複製を増加させること，ヌ
クレオカプシドタンパク質はストレス顆粒形成を阻害する
こと，ヌクレオカプシドタンパク質はG3BPと他のストレ
ス顆粒構成因子との相互作用を阻害することなどが明らか
にされている 32‒34）．
シロイヌナズナゲノムには少なくとも7遺伝子のG3BP

が存在しており，それらの一過的発現系による局在解析で
はすべてのG3BPがストレス顆粒様の顆粒に局在すること
が確認されている 35）．またAbulfarajらはG3BPタンパク質
のドメインが含まれる別の遺伝子（AT3G07250）もG3BP
であるとし，シロイヌナズナのG3BPを8遺伝子としてい
る 36）．現時点ではKrenzらのグループとAbulfarajらのグ
ループでG3BPのナンバリングが異なっており，本稿では
混乱を避けるために遺伝子名ではなく，共通で使用されて
いる遺伝子コードを附した．
植物のG3BPがストレス顆粒に局在することを初めて示

したのはKrenzらのグループであり，彼らはエンドウえそ
黄萎ウイルスとアブロチンモザイクウイルスの核シャト
ルタンパク質との相互作用因子としてG3BP（AT5G43960）
を同定した 37）．さらに，Krenzらはカブモザイクウイルス
のプロテアーゼ（P1）がG3BP（AT5G43960, AT1G69250）
と共局在していることを示している 38）．G3BPとこれらの
ウイルスタンパク質の関係は不明であるが，動物細胞での
知見を参考にすると，これらのタンパク質がG3BPの機能
抑制や分解をすることでストレス顆粒形成を阻害している
可能性が考えられる．
一方，植物のG3BP（AT5G48650）の欠失変異体はウイ
ルスのみならず，植物病原菌であるシュードモナスの感
染に対して抵抗性を持つことも明らかにされた 36）．G3BP
（AT5G48650）の変異体では細菌の侵入を防ぐように気孔
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が閉じており，病害応答時に働くサリチル酸レベルが高
く，防御遺伝子の発現が高まっていた．また逆にG3BP
（AT5G48650）の過剰発現体ではシュードモナスに感染し
やすいことが示されている 36）．

TSNは転写制御やスプライシング，small RNAを介した
RNAサイレンシングに関わる真核生物に広く保存された
多機能タンパク質であり，ストレス顆粒の構成因子として
も知られている．植物では，TSNはイネの種子胚乳の小胞
体内において高濃度に蓄積されるプロラミンタンパク質の
mRNAの3′UTRに結合する因子として同定された 39）．プ
ロラミンmRNAはプロラミンが貯まるPB-ER（prolamine 
body-endoplasmic reticulum）の表面に局所的に蓄積し，こ
のPB-ERは微小管とアクチン繊維に沿って局在してい
る 40‒42）．このイネのTSNを過剰発現させるとプロラミン
とグルテリンのmRNA蓄積量が増え，タンパク質量が減
少することが知られており，mRNAの安定性とタンパク質
合成において何らかの役割を果たしていることが示唆され
ている 43）．さらにシロイヌナズナで得られたTSNの欠失
変異体では，高塩濃度ストレスに対する耐性低下，環境ス
トレスによる成長阻害，稔性低下などが引き起こされてお
り，さまざまな非生物的ストレスに対して弱くなっている
ことが示されている 44, 45）．またTSNはプログラム細胞死
が起きる際の引き金となるプロテアーゼの分解ターゲット
としても同定されている 44）．
このシロイヌナズナのTSN1やTSN2は高塩濃度スト

レスや高温ストレス条件下でストレス顆粒やmRNAの脱
キャップを担うP-bodyに局在していた 13, 14）．TSNの欠失
変異体ではmRNAの変動も観察され，ストレス耐性に関
わるような膜交通タンパク質群の減少 45）や，高温ストレ
スで引き起こされるmRNAの脱キャップの減少 14）が報告
されており，これらのmRNAの安定化制御にはストレス
顆粒やP-bodyが関わる可能性が示唆されている．

4. ストレス顆粒とヒートショックタンパク質の関係

トマト培養細胞や植物体を高温処理した際にヒートショッ
ク顆粒（heat shock granules/heat stress granules：HSGs）と呼
ばれる凝集体が形成され，そこにはヒートショックタンパ
ク質群（heat shock proteins：HSPs）のmRNAを除いた多く
のハウスキーピングタンパク質をコードするmRNAが多
量に含まれていることが明らかにされた 7, 8）．これがスト
レス顆粒の発見だといわれている 46）．その後，動物細胞
で転写翻訳されたHSPsがHSGsに局在することが示され，
HSGsとストレス顆粒は同一の構造であることが示されて
いる 22, 47, 48）．トマト培養細胞ではストレス顆粒にはHSP17
が共局在しないという報告もあるが 9），シロイヌナズナの
根の表皮細胞でHSP101がストレス顆粒に共局在する例 49）

や，HSP70からHSP90への変性タンパク質の受け渡しに重
要であるHSP70-HSP90 organizing protein（HOP）がストレ
ス顆粒に共局在する例 50）が知られている．そのため一部

の植物種や組織，HSPsの種類によって異なる可能性もあ
るが，植物においても多くのHSPsはストレス顆粒と共局
在するようである．McLoughlinらは，HSP101の相互作用
タンパク質としてユビキチン‒プロテアソーム系のタンパ
ク質群を同定し，HSPやストレス顆粒とプロテアソーム系
のタンパク質群が共局在することを明らかにしている 49）．
さらに，ストレス顆粒を含むと思われるユビキチン化され
た不溶性画分の分解がHSP101欠失変異体や sHSPの発現
抑制体において起こりにくいことを示し，HSPsがストレ
ス顆粒の分解に働くことが示唆されている 49）．

5. 植物独特なストレス顆粒構成因子

ジンクフィンガードメインを持つ植物独特なストレ
ス顆粒構成因子としてTZFやVOZなどが知られている．
TZFとVOZはともに細胞質と核に局在する転写因子であ
り，ストレス依存的にストレス顆粒やP-bodyへと集積す
る 10, 51, 52）．シロイヌナズナではTZFはジベレリンやアブシ
ジン酸による成長制御に関わり 53），亜鉛の存在下でpoly
（U） RNAと強く結合してAU-rich elementを含むmRNAの
崩壊を引き起こす 54）．一方，イネのTZFはアブシジン酸や
メチルジャスモン酸，サリチル酸などの植物ホルモンや乾
燥，高塩分ストレス，過酸化水素で発現誘導されることが
知られ，mRNAのU-richな3′UTRに結合することが示され
ている 51）．イネTZFの過剰発現体では発芽遅延や成長遅
延，葉の老化遅延，高塩濃度ストレスと乾燥ストレスに対
する耐性が観察されており，RNAiノックダウンによる発
現減少株では逆の表現型が観察されている 51）．

VOZは1個のジンクフィンガードメインを持ってDNA
に結合する転写因子として同定され，シロイヌナズナに
おいて2遺伝子座が知られている 55）．VOZは植物の花成
因子であるFTやCOと相互作用することが知られてお
り 56, 57），近年では高温や乾燥ストレスに働くDREB2Cと
も相互作用することが示されている 58）．シロイヌナズナ
VOZ1/VOZ2の二重欠失変異体は低温や乾燥ストレスに
強くなり 59），VOZの過剰発現体は低温や乾燥ストレスに
弱くなる 60）．またVOZの二重欠失変異体では，真菌であ
るColletotrichum higginsianumや細菌であるPseudomonas 
syringaeに対する抵抗性が著しく低下したが 59），VOZの過
剰発現体では真菌に対する抵抗性が上昇した 60）．Yasuiら
はVOZ1/VOZ2の二重欠失変異体が長日条件で示す遅咲き
の表現型が，核移行シグナルをつけた核局在型のVOZ1に
よって回復するが，核外移行シグナルをつけた細胞質局在
型のVOZ1は回復しなかったことを示している 56）．これは
VOZ1が細胞質のストレス顆粒ではなく核内で機能してい
ることを意味している．現時点ではVOZやTZFの機能の
うち，どれがストレス顆粒に関連した機能であるかは不明
であり，今後の解析が期待される．また植物独特のストレ
ス顆粒構成因子としてはAngustifolia（AN）やCML38など
も知られており 23, 61），これらがストレス顆粒に局在する理
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由や意義については今後の研究が期待される．

6. 植物におけるストレス顆粒の形成条件

上述したように植物のストレス顆粒は高温や乾燥，高塩
濃度，低酸素，病害応答などさまざまなストレスによって
誘導され，ストレス顆粒内に含まれる多くの因子の存在が
明らかとなっている．これまでの多くの研究では，ストレ
ス顆粒を形成させるために39°Cから42°C程度の温度で数
十分から1時間程度の処理が施されており，短時間の高温
処理の例としてはWeberらは39°C, 15分の条件，Gutierrez-
Beltranらは39°C, 10分の条件で行っている 9, 13）．しかしな
がら「どれくらいのストレスが植物に与えられるとストレ
ス顆粒が形成されるのか」という基礎的な実験データは報
告されていなかった．そこで筆者らは，ストレス顆粒研究
を開始する際に，まずストレス顆粒形成の条件を詳細に調

べた 62）．
大半のコンデンセートは非常に小さな顆粒が形成され，
その後，コンデンセート同士が融合して徐々に大きくなる
ことが知られている．そこで我々は微小なストレス顆粒
も観察することが可能な高感度・高画素の sCMOSカメラ
を装備したスピニングディスク型コンフォーカル顕微鏡
を用い，30°Cから43°Cまで1°Cずつ段階的に設定したイ
ンキュベーターによってストレス顆粒形成の有無を調べ
た 62）．発芽後5日目の幼植物体をカバーガラス上にビニー
ルテープで作製したチャンバー内に水没させ，10分の高
温処理を行った場合，ストレス顆粒は33°Cでは形成され
ず34°C以上の温度で形成された（図3A）．ストレス顆粒
の数は，温度上昇に比例して増加していた．また33°Cの
高温処理では2時間経ってもストレス顆粒は形成されず，
植物では弱いストレスは蓄積せず，ストレス顆粒の形成を
引き起こさないことが明らかとなった（図3A）．このこと

図3 ストレス顆粒形成に必要な最低温度（形成閾値）の同定
ストレス顆粒形成に必要とされる温度と処理時間を同定した．ストレス顆粒がすべての細胞で観察された場合は○，
一部の細胞で観察された場合は△，観察されない場合は×をつけた．（A）マウント法（カバーガラス上にビニール
テープでチャンバーを作り，その中に幼植物体を水没させる方法であり，顕微鏡観察に適している．蒸散はできな
い），（B）マイクロチューブ法（マイクロチューブ内で幼植物体を水没させる方法であり，薬剤処理に適している．
蒸散はできない），（C）シャーレ法（シャーレの寒天培地に生えている植物体をそのまま高温処理する方法．シャー
レ内の培地が乾かない限り蒸散が可能），（D）ポット法（十分に水分を含んだ培養土に植物を植えたポットを高温
処理する方法．蒸散が可能）．シャーレ法では60分以上の高温処理で必要な温度が36°C以上となったが，これは寒
天培地の限られた水分が蒸発したため，もしくはシャーレ内の湿度が高くなりすぎたために蒸散ができなくなって
いることを意味していると考えられる．（E）低温処理によるストレス顆粒形成の確認．低温処理ではストレス顆粒
は形成されない．（F） 4°Cで2日間生育させた植物体のストレス顆粒形成温度．ストレス顆粒は温度差では生じず，
形成閾値に達する絶対温度が重要である．データはHamada, T., et al. （2018） J. Cell Sci., 131, jcs216051から転載．
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より植物にはストレス顆粒形成の閾値温度が存在すること
が明らかとなった．また植物は蒸散を行っており，根から
吸った水分を葉や茎の気孔から揮発させることにより体温
を下げることができる．我々は植物研究でよく用いられる
異なる四つの処理方法における細胞質でのストレス顆粒形
成を観察することにより，蒸散の効果によって細胞質の温
度が5～7°C程度冷やされていることを明らかにした（図
3A～D）．このことは植物のストレス顆粒研究を行う上で，
注意すべき点である．

7. 植物ストレス顆粒は相対的な温度差では形成されな
い

植物が生育している野外では，昼間と夜間の温度差があ
る．我々は低温環境で育った植物において，ストレス顆粒
の形成閾値温度がどのように変化するかを調べた 62）．ス
トレス顆粒は10°Cや4°Cの低温で誘導されない（図3E）．
そこで4°Cで2日間処理した植物を用いてストレス顆粒の
形成閾値温度を調べると，22°Cで育てた植物同様にスト
レス顆粒の形成には34°Cの高温処理が必要であった（図
3F）．4°Cから22°Cの温度上昇では18°Cの温度変化，4°C
から33°Cの温度上昇では29°Cの温度変化があり，刺激と
しては十分であるにもかかわらずストレス顆粒が形成され
ない．このことは，植物のストレス顆粒は相対的な温度差
では形成されず，絶対的な閾値温度を超えることがストレ
ス顆粒形成のトリガーとなっていることを示している．一
方，我々は高温ストレスとは異なる高塩濃度ストレスを同
時に与えた場合には，ストレス顆粒形成の閾値温度が下が
ることも見いだしている 62）．そのため複数の異なるスト
レスが存在する状態では，閾値温度は柔軟に変化するのだ
ろう．

8. 植物ストレス顆粒の形成過程

ストレス顆粒形成に必要な閾値温度（最低温度）が明ら
かになったことにより，穏やかな高温処理条件において詳
細なストレス顆粒の形成過程を解析できるようになった．
真核生物全般において，ストレス顆粒はP-bodyに隣接し
て現れることが多く，P-bodyはストレス顆粒の形成促進
を行うとされている 9, 63, 64）．そこで我々は，顕微鏡ステー
ジ上に設置したヒートインキュベーターを用いてストレ
ス顆粒の形成過程を観察した 62）．30秒で試料温度を35°C
に上昇させた場合，処理開始後約70秒でストレス顆粒が
形成され始めた．ストレス顆粒はP-bodyの近傍に形成さ
れるものもあれば（図4A，矢じり），P-bodyとは独立して
形成されるものもあった（図4A，二重矢じり）．100秒後
ではP-bodyの半数がストレス顆粒と結合しておらず，250
秒後でもストレス顆粒と結合していないP-bodyもあった
（図4A, 250秒後矢印）．この観察結果を解析したところ，

P-bodyがストレス顆粒の形成促進を行うことはなかった．

また高温処理によりストレス顆粒同士やP-body同士は融
合を繰り返すことが以前の報告 13, 65）と同様に観察された．
P-bodyとストレス顆粒が接着する場合もみられ，高温処
理時間が長くなるにつれて大半のP-bodyはストレス顆粒
と共局在した．そのため，さらに長い時間の高温処理によ
り，P-bodyは巨大なストレス顆粒の内部に含まれると予想
した．しかしながら，マイクロチューブ法を用いて35°C
で1時間以上の高温処理をした場合，予想に反してP-body
は巨大なストレス顆粒と独立していた（図4B）．また短時
間の高温処理時にP-bodyとストレス顆粒が共局在してい
ると思われた顆粒においても，高解像度の解析ではストレ
ス顆粒はP-bodyと完全に融合していなかった．そのため
我々が使用したマーカーを使う限りにおいては，ストレス
顆粒とP-bodyは独立した構造であり，互いに接着はする
が融合しないことが明らかとなった．

9. 今後の展望

細胞内には液‒液相分離によって形成されるコンデン
セートが無数に存在すると考えられ，現時点ではどれくら

図4 シロイヌナズナにおけるストレス顆粒とP-bodyの関係
（A）ライブイメージングによるストレス顆粒の初期形成過程．
ストレス顆粒はP-bodyと独立して核形成され，互いに接着する
ことで共局在するようになる．矢じり：P-bodyの近傍に形成さ
れたストレス顆粒．二重矢じり：P-bodyとは独立して形成され
たストレス顆粒．矢印：高温処理250秒後ではP-bodyはストレ
ス顆粒と共局在していないが，350秒後にはP-bodyとストレス
顆粒が共局在している．スケールバーは4 µm. （B）長時間の高
温処理時におけるストレス顆粒とP-bodyの関係．ストレス顆粒
とP-bodyは隣接する場合があるが，基本的に独立して存在して
いる．スケールバーは10 µm. データはHamada, T., et al. （2018） 
J. Cell Sci., 131, jcs216051から転載．
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いの種類があるかはまったく想像できない．現在，天然変
性領域の重要性が理解され，コンデンセートの解析方法も
確立されつつある．「液‒液相分離によるコンデンセート形
成」と「天然変性領域の重要性」が明らかとなった今，分
子メカニズムが解明されてこなかった多くの細胞内現象の
理解が一気に進む可能性が高い．
私自身は微小管付随タンパク質群の専門家として微小管

上で形成されるさまざまな顆粒（ストレス顆粒を含む）に
興味を持って研究を行い，結果的にその大半が液‒液相分
離によって形成されたコンデンセートであった．私は微小
管が「細胞質コンデンセート形成の足場」としてさまざま
な細胞内現象の中心となっていると信じているが，コンデ
ンセートの普遍性が徐々に明らかになるにつれて「微小管
じゃなくてもよいかもね」と思うことも多い．微小管は現
時点でも有力な「細胞質コンデンセートの形成の足場」で
あると思うが，今後の研究発展によって，それがどのよう
に変わっていくのかを楽しみたい．
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