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摘要    减数分裂是真核生物有性生殖过程中性母细胞成熟时所进行的特殊细胞分裂方式. 在

减数分裂过程中, 同源染色体间需发生一系列有规律的重要事件, 包括同源染色体配对、联会、

重组、分离等, 这些事件被证明是由许多遗传网络精密调控的. 尽管许多调控减数分裂过程的基

因已经被克隆, 但减数分裂同源重组的分子机理仍不太清楚. 植物是进行减数分裂研究的理想

材料, 近年来随着多种模式植物基因组序列测定的完成, 大大加速了植物减数分裂相关基因的

鉴定与功能研究. 本文以拟南芥和水稻为主要对象, 综述了植物减数分裂同源重组分子机理研

究取得的一些重要进展, 着重分析已鉴定同源重组相关蛋白的生物学功能. 

关键词   

减数分裂 

同源重组 

拟南芥 

水稻 

  

 
 
减数分裂是真核生物有性生殖过程中的核心事

件, 不但保证了物种染色体数目的恒定, 也是遗传多

样性产生的重要源泉. 对于减数分裂分子机制的研

究一直成为遗传学领域的核心科学问题, 受到世界

范围内的广泛关注. 其中, 以单细胞酵母(Yeast)为对

象的研究, 对于减数分裂分子机制的认识发挥了重 

要作用. 近年来, 随着拟南芥(Arabidopsis thaliana)、 

水稻(Oryza sativa)、玉米(Zea mays)等植物基因组测

序的完成, 以及这些物种功能基因组研究的深入, 加

之植物在有性生殖过程中的特殊地位, 植物减数分裂

调控分子机制的研究近年来取得了举世瞩目的成绩. 

本文主要以拟南芥和水稻为对象, 综述近年来植物减

数分裂同源染色体重组研究的重要进展.  

1  DNA 双链断裂的形成与修复 

减数分裂同源重组起始于 DNA 双链主动且程序

化的断裂, 而这些断裂双链(double strand break, DSB)

的修复过程, 不仅促成了同源染色体的配对和联会, 

还导致了同源染色体间遗传物质的广泛重组[1].  

1.1  DSB 的产生 

减数分裂同源重组起始于Ⅱ型拓扑异构酶

SPO11(sporulation 11)切割染色体双链 DNA, 产生

DSB 的过程. 在酵母中, DSB 形成除 SPO11 的作用外, 

还需其他 9 个蛋白的参与, 即 MEI4(meiosis- specific 

4),  MER2(meiotic recombination 2),  REC102 
(recombination-deficient 102), REC104(recombination- 
deficient 104), REC114(recombination-deficient 114), 
SKI8(superkiller 8), MRE11(meiotic recombination 11), 

RAD50(radiation-sensitive 50)和 XRS2(X-ray sensitive 

2)[2]. 与酵母中只含有 1 个 SPO11 基因不同的是, 植

物中大部分都含有多个 SPO11 同源基因. 通过同源

序列搜索, 发现拟南芥基因组有 3 个 SPO11 同源基因,  
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而水稻中有 4 个. 在对拟南芥 spo11 突变体以及水稻

SPO11 基因的 RNAi 植株研究发现, 它们同源染色体

配对和联会均不能正常进行, 终变期及中期Ⅰ可以

观察到大量单价体的存在[3~5]. 除 SPO11 外, 参与酵

母 DSB 形成的其他 9 个成员蛋白序列保守性很低, 

在植物中要么找不到其对应的同源基因, 要么在不

同物种中发生了功能分化 . 在拟南芥和水稻中 , 
PRD1(putative recombination initiation defect 1), 
PRD2(putative recombination initiation defect 2), 
PRD3(putative recombination initiation defect 3) 和

DFO(DSB forming)等基因也参与了 DSB 的形成[6~8], 

这些基因的突变体与 spo11 一样, 均表现为同源染色

体不配对、联会复合体不能正常形成、只形成单价体

等. 并且在拟南芥 prd1/rad51 以及 dfo/mre11 等的双

突变体中, 观察不到染色体碎片的产生. 此外, PRD1

与 SPO11-1 在酵母体内存在相互作用也间接证明它

们参与了 DSB 的形成. 通过对 PRD1, PRD2, PRD3

和 DFO 序列的同源搜索发现, 这些基因在植物以外

的物种中找不到对应的同源基因 , 表明它们参与

DSB 的形成很可能是植物所特有的.  

1.2  DSBs 的加工和修复 

在芽殖酵母中, Spo11 切割 DNA 双链产生 DSB

后, Spo11 蛋白本身仍然结合在 DSB 的 5′末端, 然后

在单链核酸内切酶 Com1/Sae2(completion of meiotic 
recombiantion 1/sporulation in the absence of spo 
eleven)以及 MRX(MRE11, RAD50 和 XRS2)复合体的

作用下从 5′末端移除 . 芽殖酵母 com1/sae2 以及

rad50 突变体均表现为 DSB 形成正常, 但 Spo11 仍结

合在 5′末端不能被移除[9,10]. 植物中, SPO11 从 DNA

链的 5′末端移除这一过程很难在突变体内观察到, 但

是水稻以及拟南芥 com1, mre11, rad50 等功能缺失突

变体均表现为同源染色体不配对, 且在中期Ⅰ观察

到大量染色体的缠绕和多价体的产生[11~15].  

随着 SPO11 的移除, DNA 单链内切酶会继续切

割 5′末端, 直至产生 3′单链尾巴 DNA(ssDNA). 随后

RECA(recombinase A)的同源蛋白 RAD51(radiation- 

sensitive 51)和 DMC1(DNA meiotic recombinase 1)会

结合到 ssDNA上, 启动同源搜索和单链入侵. RAD51

能同时促进同源染色体以及姊妹染色单体之间的链

交换, 表明其在减数分裂以及有丝分裂中都扮演重

要角色. 而 DMC1 仅促进同源染色体间的单链入侵, 

暗示其只在减数分裂过程中发挥作用. 研究发现, 拟

南芥 rad51 突变体在减数分裂过程中, 同源染色体不

能配对 , 后期Ⅰ伴有染色体碎片的产生 . 拟南芥

DMC1基因突变会导致染色体不联会, 染色体均以单

价体形式存在, 但观察不到碎片的产生, 表明突变体

中的 DSB 可能以其他途径得以修复[16,17]. 通过对拟

南芥 RAD51 和 DMC1 免疫荧光染色发现, RAD51 和

DMC1 最初均以点状信号出现在细线期, 偶线期增

至最多, 在 250 个左右, 粗线期迅速减少至 50 个左右. 

Kurzbauer 等人[18]研究发现 RAD51 和 DMC1 分别定

位在 DSB 的两端, 暗示这 2 个蛋白在 DSB 修复过程

中承担着不同的生物学功能.  

此外 , 植物中 RAD51 家族的其他成员 , 如

RAD51C 和 XRCC3(X-ray repair cross-complementing 

3), 以及 RAD51 家族以外的 RPA(replication protein 
A), BRCA2(breast cancer 2), MND1(meiotic nuclear 
divisions 1), HOP2(homologous pairing 2)等也被证实

参与了植物 DSB 的修复过程[19~22].  

2  同源染色体交叉 

RAD51 和 DMC1 结合到 ssDNA 上, 启动同源搜

索和单链入侵 , 形成类似 D-loop 以及 double 

Holliday-junction(dHJ)结构的中间体. 这些形成的重

组中间体中, 只有一小部分被加工成同源染色体交

叉 (crossover, CO), 而绝大部分则被修复成非交叉

(non-crossover, NCO). 交叉不仅是遗传多样性产生

的源泉, 它的存在还确保了同源染色体能够以二价

体形式在中期Ⅰ平衡地排列在赤道板上, 从而保证

了后期Ⅰ同源染色体间的正确分离. 减数分裂过程

中, 同源染色体间形成的交叉数目是被严格控制的. 

每对同源染色体间至少会有一个交叉的产生, 这种

现象被称为“交叉保障”. 同时在大部分物种中, 一个

位置交叉的形成会抑制其相邻位置另一个交叉的产

生, 最终导致交叉在染色体上是偏离随机分布的, 这

种现象被称为交叉干涉. 交叉干涉决定了交叉在染

色体上的最终分布模式. 为方便表述, 具有干涉特性

的交叉又被称为第一类交叉, 而与此对应不具备干

涉特性的交叉(即随机分布的交叉)也被称为第二类

交叉. 两类交叉广泛存在于芽殖酵母、脊椎动物以及

植物中. 在这些物种中, 第一类交叉约占交叉总数的

75%~80%. 基因组上往往存在交叉形成频率很高的
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区域, 这一区域被称为“重组热点”(hot spots). 研究

表明, 这些“重组热点”的产生与基因间的基序(motif), 

基因启动子区域核小体密度, 以及组蛋白修饰密切

相关[23~25].  

2.1  干涉敏感型交叉 

在芽殖酵母中 , Zip1(zipper1), Zip2(zipper2), 
Zip3( zipper3), Zip4(zipper4), Msh4(MutS homolog 4), 
Msh5(MutS homolog 5)和 Mer3(meiotic recombination 

3) 7 个蛋白参与了干涉敏感型交叉的形成, 这些蛋白

统称为 ZMM 复合体[26]. 在酵母中研究发现, 所有

zmm 的单突变体以及多突变体均具有相似的表型, 

即突变体中交叉的数目显著减少, 并伴有大量单价

体的出现以及联会复合体的形成缺陷 , 表明所有

ZMM 蛋白均在同一个遗传网络中发挥作用.  

一些 ZMM 类的同源蛋白在植物中也相继被鉴

定出来, 暗示 ZMM 蛋白在不同物种中具有保守性, 

可能具有相似的功能. 其中, MER3, MSH4 和 MSH5

蛋白与芽殖酵母中高度同源, 并且功能相似. 而 ZIP

类等蛋白与芽殖酵母序列相似性较低, 不易用同源

比对方法进行鉴定, 但类似的同源蛋白还是不断在

植物中得以发现. 其中拟南芥 ZYP1 和水稻 ZEP1 被

证明是酵母 ZIP1 的同源蛋白 , 拟南芥的 SHOC1 

(shortage in chiasmata 1)被认为是 ZIP2 的同源蛋白, 

拟南芥和水稻的 HEI10(human enhancer of invasion 

10)与酵母的ZIP3同源, 而推测的ZIP4蛋白亦在拟南

芥和水稻中发现. 此外, PTD(parting dancers)是植物

特有的, 且在第一类交叉形成中发挥重要作用.  

拟南芥中, zmm 单突变以及双突变体交叉减少了

75%~80%, 表明 ZMM蛋白可能参与了拟南芥 80%左

右交叉的形成. 在水稻中, 尽管 mer3 及 zip4 单突变

体交叉仅减少了 70%, 但在它们的双突变体以及

msh5 单突变体中则减少了近 90%, 表明水稻中 ZMM

蛋白可能参与了 90%左右交叉形成. 拟南芥和水稻

中 ZIP1 同源基因, 其突变表型与其他 zmm 突变体明

显不同. 拟南芥 ZIP1 的同源基因有 2 个, 即 ZYP1A

和 ZYP1B. 在 ZYP1 的 RANi 干扰株系内, 交叉只减

少了 20%, 但是非同源染色体间有二价体和多价体

的产生, 表明拟南芥 ZYP1 在促进同源重组中发挥了

重要作用[27]. 在水稻中, ZIP1 的同源基因仅 ZEP1 一

个拷贝, ZEP1 蛋白在减数分裂粗线期染色体定位信

号见图 1A. zep1突变体中, 同源染色体间交叉有增加

的趋势, 表明 ZEP1 很可能抑制了水稻中过多交叉的

形成[28]. 然而在 zep1/mer3 和 zep1/zip4 双突变体中, 

剩余交叉的数目显著低于相应的 mer3 和 zip4 单突变

体, 表明 ZEP1 在促进第一类交叉的形成过程中也扮

演了重要角色[29].  

在芽殖酵母中, 免疫荧光染色发现所有的 ZMM

蛋白均共定位, 然而植物中 ZMM 同源蛋白似乎并不

完全如此. 在拟南芥中, MSH4 和 MSH5 蛋白表现出

共定位, 其点状信号从细线期开始出现一直持续到

粗线期, 而且研究表明MSH4和MSH5在染色体上的

定位相互依赖. 在水稻中, MER3 和 ZIP4 也以点状信

号共定位在染色体上, 图 1B 为 ZIP4 蛋白在减数分裂

偶线期染色体定位信号. 然而与其他 ZMM 蛋白明显

不同, 水稻和拟南芥 ZIP3 同源蛋白 HEI10 在染色体

上的免疫荧光信号则呈现出动态变化. 在减数分裂

前期Ⅰ早期, HEI10 蛋白信号首先以大量点状信号分

布在整个染色体上, 且与 MER3 共定位; 随着减数分

裂的进行 ,  到晚粗线期以及双线期只有少量的大  

点分布在染色体上(图 1C), 这些大点均对应于第一

类交叉. HEI10 蛋白在染色体上的动态分布, 表明其

 

 

图 1  几个重组相关蛋白在水稻减数分裂前期Ⅰ染色体上的定位 

A: REC8(红色)与 ZEP1(绿色)的粗线期共定位; B: REC8(红色)与 ZIP4(绿色)的偶线期共定位; C: REC8(红色)与 HEI10(绿色)的粗线期共定位 
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参与了从早期重组中间体到最终交叉形成的转变过

程[30,31].  

在芽殖酵母中, 由于 ZMM 蛋白参与了联会的起

始, 又被称为联会起始复合体, 同时 zmm突变体表现

为联会复合体组装以及交叉形成 2 方面缺陷. 与芽殖

酵母明显不同, 植物 zmm单突变体中, 联会复合体形

成没有明显缺陷, 而在 zip4/mer3 等双突变体中, 联

会复合体形成才受到部分抑制. 此外, 植物中联会起

始于 ZMM 蛋白标识的早期重组结, 但联会起始本身

并不依赖 ZMM 蛋白 . 除 ZMM 蛋白外 , 拟南芥

MLH1(mutL homolog 1)和 MLH3(mutL homolog 3)蛋

白也参与了第一类交叉的形成, MLH1 和 MLH3 的点

状信号最早在粗线期出现, 并且相互共定位. 尽管

MLH1和MLH3免疫荧光信号指示了第一类交叉, 但

在 mlh3 突变体中, 交叉只减少了 60%, 暗示 MLH3

功能丧失并非导致所有第一类交叉形成的失败[32].  

2.2  干涉不敏感型交叉 

芽殖酵母中, 只有 15%~20%的交叉属于干涉不

敏感交叉, 它们的形成依赖于 Mus81-Mms4 (mutag- 

enesis sensitive 81-Methyl methanesulfonate sensitivity 
4)途径. 拟南芥中, 15%~30%的交叉属于干涉不敏感

类型. 拟南芥 MUS81 蛋白参与了体细胞的修复过程, 

而且 mus81 突变体并未表现明显的减数分裂缺陷表

型. 但是在 msh4/mus81 双突变体中, 剩余交叉平均

只有 0.85 个, 显著低于 msh4 单突变体的 1.25 个[33]. 

此外, 借助分子标记的杂交后代群体遗传分析, 发现

mus81 突变体重组频率也略有降低, 表明 MUS81 亦

参与了植物干涉不敏感交叉的形成[34].  

最近在拟南芥中克隆了哺乳动物 FANCM (Fan- 

coni anemia complementation group M)的同源基因, 

拟南芥 FANCM 基因突变后重组频率显著提高, 并且

在 fancm/zmm 双突变体中恢复了 zmm 单突变体的育

性. 由于增加的交叉不能被特异指示第一类交叉的

MLH1 蛋白所标记, 表明这些增加的交叉并非来自

ZMM 蛋白所依赖的干涉敏感型途径 [35]. 此外 , 

fancm/mus81 双突变体也表现出严重的减数分裂缺陷

表型, 因此推断 FNACM参与了减数分裂过程中重组

中间体向非交叉途径的转变. 在缺乏 FANCM 时, 这

些重组中间体被依赖 MUS81 的第二类交叉形成途径

所修复, 从而提高了重组频率. 除 FANCM 外, 线虫

(Caenorhabditis Elegans)中 RTEL1(regulator of telo- 

mere length 1) 以及芽殖酵母 Sgs1(small growth 

suppressor 1)蛋白也都表现出抑制交叉形成的作用. 

鉴于目前已经克隆的FANCM, RTEL1和SGS1 3个蛋

白均为 DNA 解旋酶, 推测在不同物种中抑制过多交

叉的形成是由 DNA 解旋酶来完成的.  

3  基因转换 

与交叉的产生伴随着同源染色体链交换不同 , 

绝大部分减数分裂起始产生的 DSB 以非交叉途径修

复了, 即没有发生链交换. 根据 DNA 双链断裂修复

模型, 这些非交叉的产生是由 DNA 合成型依赖性退

火反应(synthesis-dependent strand annealing, SDSA)

形成的. SDSA 途径认为: 单链 DNA 的 3′末端也会从

已形成的重组中间体(D-loop)中游离出来, 经过 DNA

重新合成和链的连接与双链断裂的另一端形成完整

的 DNA 双链. 在经非交叉途径修复 DSB 过程中, 若

新合成的链与对应的姊妹染色单体之间存在多态性, 

则非交叉途径修复过程可以通过基因转换来检测 . 

理论上, 如果某位点的等位基因频率在形成的配子

中由 2:2 变为 3:1, 则说明在该位点附近发生了一次

基因转换, 即发生了一次非交叉修复. 当然在经交叉

途径修复 DSB 过程中, 也会伴随着基因转换的发生. 

但由于同源染色体间只存在有限的 DNA 序列多态性, 

即使发生了基因转换也很难被鉴定出来. 此外, 花粉

母细胞产生的 4 个配子一旦形成则很快被分开, 即使

发生了基因转换, 实际检测到的等位基因的频率也

往往偏离理论上的 3:1.  

拟南芥的 qrt(quartet)突变体, 由于一次减数分裂

产生的 4 个小孢子不分开, 仍然聚集在一起, 其常被

作为功能花粉粒用于减数分裂重组交换研究. Sun 等

人[36]构建了 qrt-GFP 报告体系, 来研究拟南芥的基因

转换频率. 通过对若干个基因组区域基因转换频率

的分析发现, 拟南芥每一次减数分裂平均每个遗传

位点基因转换发生的频率为 3.5×104. 此外, Lu 等 

人[37]构建了 qrt 背景下拟南芥 2 种生态型(Columbia/ 

Landsberg, Col/Ler)的 F1 代, 通过对 2 次独立减数分

裂事件产生的 8 个雄配子的基因组重测序研究发现, 

这 2 次独立减数分裂事件共有 18 个交换产生, 这与

前人研究的每次减数分裂平均产生 10 个左右的交叉

相符. 在这 18个交换中, 检测到有 6个交换事件伴随

着基因转换的发生(多态位点的等位基因频率 3:1), 
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另外 12 次交换由于同源染色体间相应位点缺乏多态

性, 所以没有检测到基因转换. 此外, 还检测到 4 个

经非交叉途径形成的基因转换.  

DMC1 或 RAD51 免疫荧光点状信号数目可以间

接指示产生的 DSB 数目. 采用此方法, 拟南芥每次

减数分裂平均会产生 150~220 个 DSBs, 但是最终只

有9~11个交叉的形成, 表明大量的DSBs以非交叉的

途径修复了. 而 Lu 等人[37]通过测序分析只检测到 4

个经非交叉途径形成的基因转换, 检测到如此低的

基因转换数目说明参与拟南芥中非交叉途径修复的

DNA 区域可能小于 100 bp(拟南芥中至少有 80%的区

域单核苷酸多态性的分布密度大于 100 bp), 或者大

部分 DSB 以姊妹染色单体为模板修复了.  

4  展望 

对植物减数分裂同源染色体重组机制的深入研

究, 能够帮助人们更好地认识重组频率和重组位置

决定的遗传基础, 从而有可能通过基因工程手段实

现对同源染色体重组频率和重组位置的遗传调控 . 

例如, 通过增加重组频率, 能够使育种家相对容易地 

打破遗传累赘, 缩短聚合优良性状所需的育种周期, 

提高育种效率. 虽然植物减数分裂同源重组机制的 

研究近年来已取得长足进展(图 2), 但对于同源重组

关键环节的认识还很不清楚, 例如, DSB 是如何是被

选择, 最终通过第 1 类交叉、第 2 类交叉或者是基因

转换的方式得以修复的? 植物中直接作用于第 1 类

交叉重组中间体 Holliday-junction 结构的核酸酶至今

还未见报道, 是否存在第 3 类交叉途径? 随着大规模

减数分裂突变体的筛选与鉴定, 尤其是对减数分裂

相关蛋白生化功能的详细研究, 以及超高分辨率显

微技术、活体成像技术、单细胞测序技术等新手段的

成功应用, 植物减数分裂同源重组的分子机制一定

会被逐步解析.  
 
 

 
图 2  DNA 双链断裂修复模型 
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Molecular Mechanism of Meiotic Recombination in Plants 
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Meiosis is the crucial process in eukaryotic sexual reproduction in which one diploid germ cell divides to produce 
four haploid gametes. Several key events, including homologous chromosomes pairing, synapsis, recombination, and 
segregation occur sequentially during this process. However, although all these events are widely conserved in 
species, and they are controlled by both genetic and epigenetic factors, the detailed molecular mechanisms remain 
obscure up to now. As the major classical genetic materials, plants also have inherent advantages in meiotic studies. 
Furthermore, the genomes of several model plants have been sequenced which could greatly accelerate meiotic 
research using molecular tools. In this review, we give an overview of the discovery of meiotic genes mainly in 
Arabidopsis and rice, with a particular focus on their functions in homologous recombination. 
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