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SUMMARY 

 MMP (Matrix metalloproteinase) is a zinc-binding metalloproteinase functions in degrading and 
remodeling extracellular matrix (ECM). They identified in plants, in Arabidopsis, soybean, cucumber, or 
green algae Volvox. But the exact functions of MMP in plants are still not known. There are at least three 
matrix metalloprotease (MMP) genes in Chlamydomonas reinhardtii: 1) MMP1 gene encodes game-
tolysin (EC 3.4.24.38), which is responsible for removal of cell walls of gametes of both mating types 
during mating as a necessary prelude to cell fusion; 2) MMP2 gene is tandemly oriented with MMP1 
gene and codes for a protein that is 54% identical to gametolysin; 3) MMP3 is found by a search of the 
EST library and codes for a protein with 65% identity to gametolysin. All three proteases have character-
istic motifs of MMP. Specific antibodies were raised against the oligopeptides derived from cDNA se-
quences of MMP2 and MMP3, respectively. MMP2 was synthesized during 4-20 hrs after zygote cells 

クス（ECM）の一時的かつ局所的な破壊と再構築が

必要である。植物においては細胞壁が植物のECMと

認知されることも多くなってきた。この植物ECMの

破壊には、これまで主にムラミダーゼやグリコシ

ダーゼなどのような細胞壁の主要成分であるヘミセ

ルロースやペクチンなどの糖類を分解する酵素群の

重要性が指摘されてきた（Taize, 1984）。しかし、

近年においてダイズやキュウリ、シロイヌナズナに

おいてMMPの存在が確認され（Pak  et  al.,  1992; 
Delorme et al., 2000: Maidment et al., 1999）、とくに単
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Mini Review 

1. はじめに 

 

動、植物細胞が生命の基本的生命活動である成

長・分化・有性生殖などを行うには細胞外マトリ
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細胞性の緑藻であるクラミドモナスでは細胞をとり

まくECMの破壊に関して生理的な役割が明確になっ

ている（Matsuda and Kubo,  2004）。このミニ・レ

ビューでは、近年新たに同定されたクラミドモナス

の三種のMMPファミリーを中心に研究を紹介した

い。 
 
 

2. クラミドモナスのマトリクス・メタロプロテアー

ゼ、ガミートライシン 

 

クラミドモナスは緑藻網ボルモックス目に属する

単細胞性の緑藻である。2本の等長の鞭毛で自在に遊

泳する一方で、細胞壁や葉緑体などの植物的な細胞

小器官を有する原生動物である。クラミドモナス・

ラインハーディ(Chlamydomonas reinhardtii)は有性生

殖の生活環を有した雌雄異株であり、相補的な一対

の接合型をプラス型とマイナス型と読んで区別す

る。形態的には両接合型ともほとんど同一で、別々

に無性的栄養増殖を繰り返す（図３）。一方、雌雄

の栄養細胞は窒素源飢餓がシグナルとなって雌雄配

偶子に分化する。分化した両配偶子を混合するとダ

イナミックな鞭毛凝集が起こる。この鞭毛凝集がシ

グナルとなって、両配偶子が細胞壁を脱ぎ捨ててプ

ロトプラスト化し、同時にプラス型細胞から接合管

が伸長してマイナス型細胞の接合構造と接着、原形

質連絡橋が形成される。その後両配偶子細胞が融合

し、数分後に接合子を形成する（図３）。 
クラミドモナスのMMPは上述した雌雄配偶子が細

胞融合の前に細胞壁を離脱させるときに機能する酵

素であり、ガミートライシンと命名されている。ガ

ミートライシンは、そのcDNA配列に基づく一次構造

から全長639アミノ酸残基のうち28アミノ酸残基のシ

グナルペプチド、155残基のプロペプチド、455残基

とのマチュアペプチドからなるプレプロペプチドと

して細胞内で合成される（Kinoshita et al., 1992）。ア

ミノ酸配列のモチーフとして、動植物のMMPファミ

リーに共通して存在するHEXXHXXGXXH配列から

なるZn2+結合モチーフがマチュアペプチドの中に存

在し、プロペプチドの中には、システイン・スイッ

チと呼ばれるCys残基が活性中心のZn2+に配位するこ

とによってプロ型のMMP活性を抑制する構造をもっ

た共通モチーフが存在する。またマチュアペプチド

のC末端領域には、Ca2+結合モチーフがある。 
ガミートライシンのプロ型酵素は細胞壁と細胞膜

の間、すなわちペリプラズム空間に貯蔵されること

がわかっている（Matsuda et al., 1985）。特異抗体を

用いたウエスタンブロット実験では、栄養細胞のペ

リプラズム空間中には65kDaのバンドが、また鞭毛凝

集により細胞壁が離脱した際の上清中には62kDaのバ

ンドが検出されることから、ガミートライシンは、

鞭毛凝集を通じて分泌される活性化酵素によりプロ

セッシングを受け、65kDaのプロ型から62kDaの活性

型すなわちマチュア型酵素に変換され、細胞壁に対

する分解活性能を持つと考えられている(Matsuda and 
Kubo, 2004)（図１）。 

 
 

3. クラミドモナスのMMPファミリー 

 

近年、私たちはクラミドモナスのインデックス・

ゲノムPACライブラリーからガミートライシン遺伝

子を単離し、その構造を詳細に解析した（Kubo et al., 
2000）。その結果、ガミートライシン遺伝子はおよ

そ3.5kbにわたって７つのエキソンと６つのイントロ

ンからなる構造をもっていた。プロモーター領域に

はTATA配列及びCAAT配列も存在していた。 

興味深いことに、ガミートライシン遺伝子の1kbほ
ど上流に、ガミートライシン遺伝子様の遺伝子がも

う一つ存在していることがわかった。この遺伝子を

詳細に解析したところ、10のエキソンと9つのイント

ロンを持っていること、またこの遺伝子のプロモー

ター領域にはガミートライシン遺伝子にみられた

TATA配列及びCAAT配列は存在していないことがわ

図１. クラミドモナスの MMP1 であるガミートラ

イシンの合成、活性化、分泌の模式図（Matsuda 
and Kubo, 2004 より改変） 



かった。次に、この遺伝子の推定ORF及び3’UTR領

域をプローブとして、クラミドモナスESTライブラ

リーの検索を行い、5’RACE法により完全長のcDNA
を単離したところ、およそ2.5kBのcDNAが得られ

た。この遺伝子にコードされているタンパク質は、

全長635アミノ酸残基で、ガミートライシン（639残
基）と54.7％の相同性を有し、推定のマチュア領域

においては55.9％の相同性を示した。活性中心を形

成するHEXXHXXGXXH配列からなるZn2+結合モチー

フも存在し、その存在位置もガミートライシンと酷

似していた。またこのタンパク質もプロ領域内にシ

ステイン・スイッチ、C末端領域には、Ca2+結合モ

チーフが存在していた。私たちはこの遺伝子をmmp2
と命名し、同時にガミートライシン遺伝子をmmp1と
した（Kubo et al., 2000）（図２）。 
更なるクラミドモナス・MMPファミリーを検索す

ることを目的としてESTライブラリーを検索したと

ころ、第3のMMPであるMMP3を得た（Kubo et al., 
2001）。MMP3は全長646アミノ酸残基、MMP1(ガ
ミートライシン)、MMP2と比較して、全長において

はそれぞれ64.4％、45.3％を示し、推定マチュア領域

においてはそれぞれ67.7％、51.2％もの相同性を示し

た。MMP1、MMP2と同様にこのタンパク質もプロ領

域にシステイン・スイッチ、マチュア領域に活性中

心であるZn2+結合モチーフ、そしてC末端にCa2+結合

ドメインを保持していた。 

 
 

4. クラミドモナスの生活環におけるMMPファミリー

の発現制御と機能 

 

雌雄配偶子の鞭毛凝集時において配偶子の細胞壁

に対して活性をもつMMP1は、栄養細胞の状態でも

一定量が発現され、クラミドモナス配偶子誘導過程

においてその発現量が上昇する制御を受けることが

わかっている（Kinoshita et al., 1992）。それでは他の

二つのファミリーであるMMP2とMMP3はクラミドモ

ナスの生活環のどの段階でそれぞれ発現し、機能す

るのであろうか。 
MMP2およびMMP3の特異抗体を作製して、それぞ

れの挙動の解析をおこなった。まず両者共にその発

現をウエスタンブロットで解析した結果、MMP2は
76kDaのバンドとして検出され、栄養細胞、配偶子、

接合子の細胞において、接合子で特にその発現が顕

49 原生動物学雑誌 第 39 巻 第 1 号 2006 年 

図２.  クラミドモナスに存在する３種類のMMPファミリー、MMP1 (gametolysin)、
MMP2、MMP3の間でのcDNA塩基配列と推定アミノ酸配列の相同性比較。ボックス中

の数字は、推定プレ、プロ、マチュア領域のアミノ酸残基数。塩基レベルでのホモロ

ジー％は括弧内に示す。 
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著に高まっていた。接合子形成過程でみてみると、

接合子形成４時間後から合成が開始され、20時間後

でその合成量が最大になった。MMP3は、65kDaのバ

ンドとして検出され、配偶子や接合子での発現は見

受けられず、栄養細胞のみで発現していることがわ

かった。またMMP3は同調化した栄養細胞周期にお

いて、G1期の中期から後期にかけてその合成量が一

過的に増大していた（Kubo et al.,未発表）。またこれ

らの結果は、MMP2、MMP3遺伝子のmRNAの転写の

時期とそれぞれほぼ一致していた（Kubo  et  al., 
2000）。 

MMP2およびMMP3は、MMP1とのアミノ酸配列の

相同性の高さや、システイン・スイッチや活性中心

であるZn2+結合モチーフなどの存在から、両者共に

何らかの形で細胞壁溶解に関与する酵素である可能

性は高い。MMP2は接合子成熟過程で合成されるこ

とから、この酵素は接合子細胞壁中で減数分裂後に

生じた娘細胞が接合子細胞壁を破ってハッチすると

きに機能するのかもしれない（図３）。一方MMP3
は細胞が急激に伸長成長するG1期の中期から後期に

かけて一過的に蓄積されることから、この酵素は細

胞体積の増大に伴い細胞壁の拡張のために、細胞壁

に部分的な分解に関与している可能性が考えられる

（図３）。いずれにしても両方の酵素についてその

局在場所を解析し、さらに精製を行って細胞壁に対

する感受性を解析していくことでMMP2、MMP3のよ

り詳細な生理的機能や動態が明らかになっていくだ

ろう。 

5. おわりに 

 

クラミドモナスのMMPファミリーの発現や機能を

解析することで、植物細胞の異なった分化した細胞

では、細胞壁の分解がそれぞれ異なったMMPによっ

て引き起こされることが分かってきた。上記で述べ

てきたクラミドモナス・MMPファミリーの他にも、

同じ目に属する群体性のVolvox carteriでもVMPと呼

ばれるMMPファミリーの存在が確認されている

（Hallman et al., 2001）。これらのVMPはVolvoxの細

胞体が傷ついたときに、また有性生殖時を行う際に

放出する性フェロモンによっても転写が誘導される

ことがわかっている。VMPの酵素としての機能は未

知ではあるが、群体型の緑藻においてもクラミドモ

ナスのMMPファミリーと同様に、有性生殖時などの

分化した細胞などに応じて、異なったVMPが細胞壁

などのECMに対して働きかけているならば、発生学

的また進化学的な見地からも見ても興味深い。 
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図３.クラミドモナスのライフサイクルとMMP2およびMMP3の機能

クラミドモナスのマトリクス・メタロプロテアーゼ・ファミリー 
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