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�� ��������	
���
����. ���, ����������� , !"#$%&

��'()*, +,-./01234����
56, 789:
�;12<=>-?@A
-B.

C3456D, .E�C>F���
���D
GH	IJ
, K.E�	
���LM
. NO

P56#$Q�RS
���
MT. 3�UVWX�;YZ[\]12
���^_-._
5`.

��� ���� �� �� 	
�� 
����

��������	
��
�������

���������� , �����������

����� �!�"#$%"#$&"#$'"#

�()# 5 *+#. �%"#, ,-./012, 3

�45670; �&"#, 8912�:;<./=

0>?@A,-B�, 3�CD. CD�'"#EF

��. �����8�G, ,-./0HI	J, K

J���./0�L�M . �����NOP�


����Q�R;<./0>?��S . TU��

VW	
�����, 3� 4*=X0��. YZG,

7[��./0�L\6]^X0 , _`aAb0

cd�efT. ,+, �����Wg�, ,-./

0�45NB�hAaOij�kcd�)l , m

ikcd�)lRAbno�pqT�rs.

tu��������	
���
����

� , vw�����
����xpyz�[�{

|}~��R_�T�[1], �Rk��f, ����

�yz��
��g���� , �_�����.

/0�!�E�T: (�) B�R@A�,-./0

?, �R�;<./0?; (�) �����R,-.

/0>?��S, �����R;<./0��S.

45$B���SR���������. ���,

��2��������$Ao�cd��n�a�

��� ,  ¡¢U(Saccharomyces cerevisiae)�£¤

¥b¦�Ab§¨aO©ª������r« , ¬

W­)0®¯°±��²a���³�r«�{|,

2mi������[��
a����a´.

1 ��������

�45>µ , ,-./0¬W?¶,-·¸

(interstitial homology searches)�¹º»¼n�12.

��½¾¿!, ,-./0�ÀFÁÂR� DNA !

rs� . ./0�,ÃÄ�,-./012£GÅ

�CÆB��@Ç�,�{| . K*./0È
O

ÉÃÄ, ÊËN�Ì³��S, Í|@A»�ÎÏ�

��B� , miÃÄÐ!,-ÀFÃÄ (homolog

recognition regions, HRRs). HRRsk|�./0�Ñ

fÒWg�@ÇBÓÔ¡ , ./07Õ�ÑfÒ


Ö�,-./0�Î×ÀF , ØÙÚn,-./0

45[2~5].

Ø����µ#��"#ÛÜ , ÝÞ¶®��

ßà;<./=0?á�âã�I3�O*ãIä

�(axial element, AE), �458�+, 12�,-.

/0��	* AEåâã�I�æçè»¼, �?�

ÝÞ¶����éÃ(central region, CR)�». � CR

ê, �éä�(central element, CE)®ëS ���	

ì� AE, í+� AEîÐÔìIä�(lateral element,

LE). ÙïIðñ(transverse filament, TF)ò�N�ó

~�ôõ��I�	ì� LE �». mOö÷�ÝÞ

~�Ð!45670(synaptonemal complex, SC)[5].

�45Wg�, ,-./0��O2 AEøù� 1*

}OiÒú�» , miÒúî!ãI47 (axial

associations). OP¿! , ãI47R45�ûÜú ,

R CE � TF ÝÞ���./0�ü7�ûÜÒú�

£,-B� DNA��æÔ¡Òú[4,6].

�¢U� , ;<./0?�ýàÝÞ Rec8,

Smc3, Red1, Mek1� Hop1R AE/LE���, rec8}

red1} mek1­)0È�|3� AE/LE. Mek1RÝÞ

þ�, |Ë Red1��o. Red1k|y� AE/LE�Ì

��N./0�~7 , RO*4©'���ú

(double-strand breaks, DSBs)ÝÞ670$ýà�6

70� AE/LE ��	, �B��45�ûBÓ�Ô

¡[1]. Hop1�R AE/LE3�
���, � Hop1
�
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+, AE|ÎÏ3�[4]. Hop1 ��Ó{|Ry�,-

./0>?��æÔ¡ , ñ`,-B��?0N,

-./0�Î×4©[7]. Hop1 8�Ë�G, Mek1 Ë

�Ø./0�´S[8].

� SC ��ÝÞ�, {|�������R¢U

����ElÝÞ Zip1, Zip2� Zip3. � zip1} zip2

­)0�, ./0�ãIä�ÎÏ, ./0Í|ÎÏ

12, ��|45. m�� Zip1 � Zip2 R45��

�ÝÞ¶. Zip1 ßà45./0�âã�I���

�, ��÷^ü0�3�N�Ì��~7�Oû, �

,��� TF. zip1 @A­)�5�� Zip1 ^ü0�

���, ØÙ��a,-./0 LE>?ï����,

Ë	* LE >?�ëS��, ,-./0�|45,

�|3� SC[9~11]. Zip2 fÒ�45�,-./0�

��SÒú} zip1 ­)0�ãI47Òú, R Zip1

�./0�fÒ���ÝÞ¶. Zip1�./0�ü7

RØ Zip2�fÒÒúÛÜ�. � zip2­)0�, Zip1

�|ÎÏ~7�./0�, �³�� Zip1 ü7��

./¶�ÝÞ¶670, ,-./0�|45. mi

~ !�, Zip2 N,-./045�"¤
�[12,13].

tu Zip3� Zip2�fÒ�./0���,Òú, �

Zip3 N./0~7�+?Ó#� Zip2. � zip3 ­)

0�, �� Zip2 N./0~7�+?ng$%$~

7��&' , ./045�89}45�+?î(

). «í, Zip3k|¬W*Ö Zip2�./0�fÒ}

ef Zip2N./0�», +N45�ûÜ. m 3*Ý

ÞN./0~7�+?,-.
R Zip3, Zip2 �
Zip1[14].

����./0� DSBs R Zip3 �~7Òú, «

íÍR45�ûÜÒú. ��|hA DSBs� spo11­

)0�, Zip3 �|~7]./0�, �� Zip2 � Zip1

�|N./0~7. � DSBs/, Zip3õ»}?» N

����B�ÝÞ Mre11, Rad51, Rad57, Msh4 £

Msh5 ®�æÔ¡. «í, Zip3 k|ÍR����B

���O��³� , R45�B�>?�æ4©�

�	[14].

Lµ, 0ØOi1®2ÑAb�S] SC ��Ý

Þ, 34 AE ��ÝÞ Scp2 � Scp3 �£ TF ��Ý

Þ Scp1[15,16]. �567�08f9 HOP1 �,-r

« ASY1, asy1 ­)0�,-./0�|45[17]. 5

6745
:­)0 dif1 � syn � SC �3�ÈY

;[18,19]. DIF1� SYN�FN¢U REC8� RDA21r

«,-.

2 �������	

SC R����<�=�E>~�, Lµ?�|

×@´A SC �����Wg��{|, �R��[

Ab��²�rs� , �{|0îBCa´ . øù ,

SC 
yz����B�åÎ×��(Ê�,-./

0?, Ù:;<./0?)n��{|. �
, SC 


D�CDEF(crossover interference)$y�B�GH

�Ô¡ . �����Wg� , ��CDEF�IJ ,

r«B����R�ÈO� , ÊO*=O�B��

�5K�,O./0�LÒú�r«B� . �CD

EFWg�, SC k|ûàMNCÆ�@AvO�Á

ÂdP]./0�LÃÄ�{|[1, 20]. Q`mORú

��S>OR�0@T��U�3� SC �2V�,

MN�]CDEFTW. SC D�CDEF�<
X

�SÅ-�2¢U ZIP1 r«��²~ . µY0Z

], ZIP1[\�ÝÞR SC�éÃÄ�O*BÓ��.

zip1 ­)0�|3�ÎÏ� SC, r«B����5



]^, CDEFTW89_`[21,22]. �¥b3a

b�cd�, Í@Ta SC D�CDEF�TW. <

G, SC Ô!?¶,-�æÔ¡�ef, �g|D�

?¶,-./0>?��»���
����12

�æÔ¡I����El�� DNA!rs�CÆh

i), Ùw�����,-B�8�G, ./0@A

üj>µ , ,-./0>?
k�bl�æÔ¡Ò

ú�']O*}	*+, SC k_`12�,-./

0ß./0�ã�"T�mª��; ín, SC ?k

�Ún:CÆh�æÔ¡�./0ØN>��»�

,-./0ãop [23]. �
i2ÑAb� , SC N

DSBs��6
Of4©. SC�����B��?0

�3�£����G#�,-./0��SWg�,

Ík|ûBÓÔ¡. 0@T SC qrs��CD�, !

� SC���k|~7�CD�[4,24].

3 
��


�����r«B�@A�,-./0>?Ù

�R�;<./0>?.

¢U����,-B�ûÜ� DSBs. Spo11 R

OU�htul��(topoisomerase), Rvo���

� DSBs3�����. w¬WxCÆyz{@'�

DNA, hA DSBs, <G�|~7��}� 5~¹, 3

�W�T�ÝÞ¶-DNA �?0[25]. spo11 ­)0�
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|hA DSBs[26]. �a Spo11n, DSBs�3��'�

Ó�Ì 8*r«�hb+N, �� 5*R����E

l�, 3Mei4, Mre2, Rec102, Rec104� Rec114, �Ì

3*������:���� DSBs��6�{|R

_��, 3 Rad51, Mre11� Xrs2, ����O*[\

r«­)È|;�DSBs3��B�[25]. SC�AE/LE

��ÝÞÍR DSBs3�
���[1,7]. SPO11�,-

r«0� �$�$4$2V(Coprinus cinereus)$"

�(Caenorhabditis elegans)�567[27~32]®2ÑAb

�î8f, !� DSBs��Ú3��noWg�R�

�_��. ���� DSBsp@A�cdCÆGH1

�Òú, miÒú3 @A,�­), DSBs ���

�', ,-B��GHÍ��^�[26,33]. �����

���¯°�²~ !� , �����./0� ,

DSBs R��s��, vw./0�
Oi�IT{

@��Òú . mi��Òú2z�����./0

��Ñ�Ã(Ñ�����), Ùw��

����

@A��
i���[�r«>?�ÃÄ[34].

Spo11 Ø�}� 5~¹��G, DNA ��¹� 5~

�3~�Iî@�, hA� 600 bp� 3~¹=���.  

G�ÝÞ¶«[�Ô¡], 3~¹=����¡],-

./0'� DNA ¢0�,-Ã, 3�O*£ D-¤,

"¤,-B���67�(¥ 1). ¢U����,-

B���67��Ó� RAD52 �Òr«¦§r«

RAD50-59, XRS2 � MRE11[35,36]®z�. mir«�

O³�������
�����67��ÈûÔ

¡, 3 RAD50-59 ®, Ù¨O³�òR����El

�, 3DMC1, MEI5� TID1®[1]. Rad50
~7DNA

©T, �NMre11� Xrs23�670, N DSBs��

ª¹�{@
�. rad50­)0|3� DSBs, ��|

{@ DSBs, ;�aB�ng, «¬ DSBs�?0[4,25].

Rad51 � Dmc1 �R�V RecA ÝÞ¦§��­, |

ü7]=� DNA �, 3�ÑÝÞðñ, ROU�C

ÆÝÞ[37]. Rad51��ÌÝÞ«[, 3 Rad52, Rad54

� Tid1��», û¤=� DNAª¹¡�],-'®

¯ DNAs�[38]. Tid1N Dmc1
���°7T, 	±

�R²� DSBs �,-./0>?�6���ÝÞ.

Rad51� Dmc1� Zip1>µN./0~7, �fÒ�

./0���SÒú. �45>µ, ,-./0>?

�»¼Òú��&N Dmc1-Rad51 �./ÒúRO

��, «í, m	*ÝÞ�y�,-./0��æÔ

¡�_�DSBs�6�,-./0>?n�®Wg�

ûBÓÔ¡ [4,37,39]. �567�§¨a RAD50 �

MRE11�,-r« AtRAD50� AtMRE11 [40,41], Ø�$

4$567��³[42~45]�§¨a RAD51� DMC1�

,-r« , !�,-B���6���1®2ÑA

b�R_��.

� 1 � DSBs ������	
��
�

(a) ��������	
 DNA��
�; (b) DNA��
��� 5�

�3�������, �� 3�����; (c) 3������ !"
��

��� DNA, �� D-#; (d) D-#$%&'��()*+,; (e) DNA

�%&'�-.; (f) D-#/�01, ��23 Holliday 45, ��6

789:;(As)<=89:;(Sm); (g) �����>?=@A�B

C8D (d )E ( f )FGH , IJKL'�L�@ABC ; (h ) DM

Holliday 45�N����OP , Q$�RS2T�UV�WX=

Y; (i) DM Holliday 45�NZ���OP, Q$�RS2T�U

V>?[\@ARS(]^_`[4]ab)

4 ��������	


45�,-B�R����µ#���"#�

7"#@A�BÓ��. d´Rú¿!, ,-./0
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45Ó#�B� , 45¬W�,-./0~7]O

û"¤,-B� [46]. Lµ , �[Ab���~ 0

2mORú3�aµ¶, Ø·¸�S¹, 45NB�

�+?,-��æ.º�©
bUElT , �'


	U»¼: (�)  ��"��,-./045#�

B�, �½
B��»¼], 45|ÎÏn�, 45

R"¤����B���Ó��. w�� spo11­)

0|3�N¾AhOq� SC[27,28]. N¢U®� DSBs

Ô!45ûÜÒú�, , w��,-./045k

|
E����, 
�S�¿, �w��K*,-.

/0�
¡�ûÜ,-12N45�����“12

�À”[14]. (�) �¢U�, �DSBs3�!ÁÂ�,-

B��ûÜÓ#�45. 45
`h­)0 zip1 �

B�ûÜRÎÏ�. ¢U DSBsR45ûÜÝÞ Zip2

� Zip3�~7Òú[14]. spo11­)0�|hA DSBs,

,-./0Í�|45 [31]. «í , ¢U�,-./

045RØ DSBsÒúûÜ�, B�R45ûÜ��

�. ¢U�mU45NB��.º�©�2V$ÃÄ

¤b�1®¥b�R_��. Spo11 R2V$4�5

67�,-./045
���, ��z� spo11­

)0�,-./0�|ÎÏ45[31,32,47].

5 ��
��

����ÃF�
����O*BÓE>R ,

VW?#./06�O
G , @A	
�����

��, hA=X0�ÅÆ1[. ./0�����Ó

.º�;<./0��! . �
��������

�Wg� , ;<./0��¤º�F»¼Å-�Ç

È0	J�ÉÊ, Ëí�S, v�FHI���	J.

������ , ;<./=0�à�úÌ�»�O

û , Ô!O*=Ò��,��INÅ-�ÇÈ0O

J�ÉÊ~7, HIOJ, N�12�,-./0�

S(¥ 2).

à�ú�;<./0?�ýà(cohesion)y��

����;<./=0�!. �G#�, ;<./0

�¤º�ÍÔ!O*Î0 , NÇÈ0OJ�ÉÊ»

¼ . 
	UÏÐ´AG#��;<./0¤º��

!: (�) ;<./0�	*¤º�Oi«��Ô¡

]ñ`�,O�I; (�) KO2;<./0�Ñ


O*
{|�¤º . ;<./0>?�ýàR�Ý

Þ¶670·T� . 
���;<./0?ýà�

�[��0
�±���� , !a������;

� 2 ��������	
��
�

<./0?ýà�y� , ÒÓÓÔO]
���;

<./0�ýà. �
����, ;<./0>?�

ýàØ S #ÛÜ, ]�-G#W�+~Õ. à�ú£

��¹�ýàØÖ?�×�a;<./0à�ú�

fÒ, Ëw��F»¼ÇÈ0	J�ÉÊ, m×_a

�G#;<./0|�FHI���	J . �¢U

�, ;<./0?�ýàR� Mcd1/Scc1, Scc3, Smc1

� Smc3���ÝÞ670ØØýà�(cohesin)y��.

Smc1� Smc3R_��DNA~�y�ÝÞ SMC¦§

��­, � N ¹R NTP ~7Òú, �?R�O*Ù

�Ã�Ú�	*ÛÜ®¯, C ¹R_�� DNA ~7

Ä. m	*ÝÞ�yI�������Ý7^ü0.

� S #, ýà�� Scc2 � Eco1 �Ô¡]Ø6�D

(replication forks)ÛÜN;<./0~7 , ��

Smc1-Smc2 Ý7^ü0�	¹k|�FN;<./

=0�»[48,49]. ýà�k|¬Wõ»NEf� DNA

-ª�æÔ¡·TN./¶�~7. Þ3, �S0ß

�], Smc1� Scc1�ÓNà� AT� DNA-ª}|

3�^á~��-ª~7; �¢U�, à�úÃ1�
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Elo�./¶~�R Mcd1/Scc1 ~7���[50,51].

��#IG#�W�Wg� , à�ú�ýà�øù

´0 , >G;<./0ÎÏ�S [1]. ��(ubiquitin)

y��ÝÞâãT^´äåRyz��æ#ÝÞ{

|��Óäå[52], �Ó��©o� E1, ��~7�

E2 ���-ÝÞ¶�»� E3 ç,Ô¡, �èÝÞÁ

é�ê4�pü��ë� 26SÝÞ�0�´[53,54]. G

#ûÜ670 APC(anaphase-promoting complex)R

O*pìr670, í
 E3 ��{|, �no�R

_��[55]. ¢U� APC� 12*ìr��[56]; îï¤

b� APC � 8 *ìr��[55], ��ìr APC2 í


E3©T. APC¬W^´;<./0�S�(separin)Ý

Þ Esp1 �K�ð Pds1 y�;<./=0��S[57].

åñÎÏ�ng, K�ÝÞ Pds1 N Esp1 çè~7,

K�
����ÎÏ n�G# . ��#IG#W

�+, þ©ðÝÞCdc20NAPC~7vË>©o, G

±� E1 � E2 ç,Ô¡]vo Pds1 ��o, vË>

n���^´äå^´ . Pds1 ^´G , Esp1 Ø

Pds1-Esp1 670�Aò9Å, vó©o÷ô. ©o

� Esp1 vo Mcd1/Scc1 �´, Ëýà�670Ø.

/¶�´S, m+, ;<./0�ÇÈ��õö]�

FHI���	J. Scc1� 180� 268Ò÷r�qr

R����@Òú , m	*Òú�­)��ÝÞ2

Esp1 ���, 8Î�­)ÝÞ¶�|Ø./¶�´

S, «ÙK�a;<./0��S[58]. Esp1í
øQ

�Mù÷�ÝÞ�©TÒú�{|Ä [59], k|RO

UÝÞ�´�, ¬Wõ»N Scc1Ô¡vo��´[58].

¢U Mcd1/Scc1 Ø./¶�´S�+?NG#ÛÜ

+;<./0��S+?�, . ú£;<./0ý

àN�S�ÝÞ¶0Ø�Ì2ÑAb3 �$ûü$

�$4�567�8f9Å[1,19,48,60].

tuà�úýà��Ó{|Ry�;<./0

��S, �R, ./0ý�ýà�ay�;<./0

�Sn, �B��6�ÍûBÓÔ¡. ýàÝÞ�r

«
`­)02þn����, �`�6 DSBs�|

X. Smc1 � Smc3 ÍRB��6670���, w

��Ý7^ü0|"¤æ� DNA����[1].

N
����� , ����;<./0>?ý

à�yzÓ6Ý�p . +N
���;<./0ý

ày���³�ÝÞ¶������R_�� , Ù

����;<./0?ýà�yz��
��g�

���. �����G#��	;<./0ý��ýà

~�´0, à�ú��ýà��´0, �_�,-.

/0�G#��FHI���	J , �;<./0

Ì|¬Wà�ú�ýà�»�Oû , 8�./0�

���� . à�úÃ�ýà~�õ]G#�;<.

/0�S+´0. «í, ;<./0à�úÃN./

0ý?ýà�yz��R�,� , 	±^´+?�


lR_�����ÎÏn����.

�¢U�, ����ElÝÞ Rec8[61], 
��

�ýàÝÞMcd1/Scc1� Rad21�øQb, R���

�;<./0ýàN�S�BÓyz�[. Rec8 �

����µ� S#ÛÜ~7]./¶�, �µ#�&

"#, ßà./0�âã��, �à�úÃ��&<

1[62].  à�����n�, ./0ý�� Rec8 �

�´S, �µ# I ~Õ+ý�� Rec8 ��89´S,

�
x,-./0�S, �à�ú�� Rec8 ]G#

��´0, �_�;<./0�ÎÏ�S. ����

ýàÝÞØ./0�´S�r������� , k

|N
���øQ, YAPC�y�[1]. Rec8�
 Scc1

�@Òú-ª SXEXGRR[58]. Rec8�^´Y�S��

y�, �@Òú­)� Rec8 2�S�D��^´�

��, m;�a,-./0�;<./0��S[62].

����./0ý�à�ú�� Rec8^´�+

?
lk|YOiÝÞ«[�y�. ¢U Spo13 �

Slk19 ÝÞfÒ�����./0à�úÃ, Spo13

RO*z������./0n�����Ù�n

�È®�������ElÝÞ¶ . � spo13 �

slk19 =­)0} spo13/slk19 '­)0�, à�úÃ

Rec8 ��&��^�, �Ñ|n������, Ù

w�³���R;<./0��S[62]. «í, Spo13

� Slk19 k|¬W_�à�úÃ� Rec8 �G#�>

µ�î Esp1 ^´ , �z�./0����� [62,63].

�È®��i)!�����ÍyÎà�úÃ¤º

�fI , �È®���;<./0�¤º�ÍfI

]�y�	J, Ù������, ;<./0�¤º

�fI],OJ. Rec8 k|
yz¤ºfI�{|.

Ò������à�ú�¹./0ý�� Rec8k|

y�;<./0�¤ºfI],OJ , ÙÒ���

���./0�� Rec8 �´SË;<./0�¤º

HI�y�	J[64].

567� REC8/RAD21 ,-r« SYN1/DIF1 0
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