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�	������� , �������$%&'(

)*+,��*-.��/012��3/4567

89/:;<=�>�/01?@A�BC/DEF

GHIJKLM�NOP , QR%&<"ST�4

5����*�3UVW� [1,2]. XY�WJZ , �

����[Y\]^#_�	`ab�[3]. cSd@

efgZ�hij/�	3j/�$jPklmno

p�qr, stuvw�������	xC/yz

JK{|y}�n~������ . ����i�

U���k� , ��wa����^������

`[YC%�^#_��{|y}�qr , �w�

�[4]����{|[5]���qr. ��, ���hi

jqrT������a���Z��w����

��^� ���`, � �S, T�Q�k���

¡Z�¢f£
�������`�¤¥�S���

��{|y}T¦�§���`[6]. }¨Q�©l�

ª«o��¬­S®_a������&¯°�±

}����	xC[7,8]. ��{|y}����²�

§���qr�����{|y}³Zn���´

µ�¶·. ��JZ, ®_��hijk�¸¹
�

ºx�_������qr, }¨»¼½1¾E¿,

À�C�n~ÁÂ��	��[9]. ÃÄ 1996 g cki1

��`�ÅÆ[10]JKÇÈeg������{|�

�klÉÊnËp1¾[11~15], Q�ÌÍÎÊJ�Ï.

ÐÑwÁÒeg������{|y}�qr1¾

��ÓÔ¥wÕ�!"ÔÖ1×ØÙ�ÚÛ.

�nÜÝÞßàá�âÞÐÑ , uvãäåæ

çèé«/��`�êëì�T#íîïð��Ø

ñ[16]. �òUó, æçèé«/��`�êëì�í

îJ 3 £ôõ� 1 £¢ôö÷. 3 £ôõT �øî

�ùú, U¢ôð��¸é«\��`\êëì���

ûü(ý��hi���ÊÄ�öþ�¸���`�

������é«ûüP). ��, cki1� cki2��ö

÷ cytokinin independent 1� cytokinin independent 2.

é«('(��^��	,� mRNA)�î
J�ú

�`ôõ(�Âãôõ�ú)ö÷, �CKI1�Cki1, U

êëì�î
ðJ�ú
`ôõ(�Âãôõ�ú)ö

÷, � CKI1 � Cki1. ��`(mutant)���(mutation)

�î
JÓú�`ôõö÷, �� cki1P. c 1997 ~

1998 g�t�íî��ø�#­�ïð, ��ò�

p_�Â_�£ôõ��³¢ô, �� knolle (kn)[17]

��ÑÚÛ� woodenleg (wol)[18].

1 “�����”����	
��
��

���

®_�	����ø&��§� , ���xº

�¬�a�������������é­ , �	

�Õ������a�`¤�J�3¡�Æ2

(shoots)¥b�¡����� [3,19]. Q�`ab��

����	����´µ­T  !�"#���

�(organogenesis)[20], �ª$�$�´µ*%��`

ab��<"k�&& `��-.����(somatic

embryogenesis)'��� [21,22]. �T�"#����

U1×�����$��, �(�������/�

��01a�`�Æ2��3[3,19]() 1(a)). st*

+,� , ����������&T��²�^�

-.c/Ä0�45�{|y}��U�	�1�

����{|�� , ýU01n�Æ2��3�B
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C. �QR23�, �Ö�£é«���4J�²�

�����{|y} , ð»���	�a�`�&

�5�a�������é­�3BC�Æ2 , Q

���(���6_��������)�7�þ8

�9ö�����{|y}����1:�� . �

ª$­ , Q����&*������	xC�1

���{|y}��­�1:4;�� . é_Q�

<� , Kakimoto[10]�¾�=#nst[Y\]^#

�“�Æ2�>”´µ , ���a�������2

3�, # 35S ?¯,� T-DNA @A���Änæç

è%&BÊ���` cki1 (cytokinin independent 1;

) 1(b)). �Ca�������23�, ��öD

CKI1(� cki1 %&BÊ���)4J01�Æ2�3,

¥��	EF�±��þ�������^ . CKI1

é«GH��IJêë�K��LMN/�IJêë

�K��KN�{|OPN(receiver domain); ��

KN�{|OPN��³�QR��IJ�STI

JéU() 2)[10]. é_��V�WV�, op{|y

}��¤ST�Q�ÔX�%&­QR��IJê

ë�KZ�C�§Y[23], CKI1 ZY,��&S��

�����£/`, cst[CV\]^]_ CKI1

&*�����Ôx[24], `abcdV\]V.

� 1 �������	
��

(a) ��������	
��
�	����, ������
�

����[3,19]; (b) � cki1������ !�", #$%& CKI1'

(����)*��
�	����
�����[10]; (c) � cre1�

��)+� !�", ���,(��������	
��
�

	����-��
�����[27]

w CKI1 ��	
 ��������%&, Á

Ò��eqrö_, CKI1 *f+,����1; %

&gh���` cki1 öW¡� �f+,��§

Y [25]. cS®_»���+,�¨i� , jC�k

Æ CKI1Sl��	-.��JK-.È�����

��#. CKI1 �������/`�m��ÁÒ/

Äno: CKI1 �`a�&Ôx�����[24], ��

� 2 �
������������������

TMD./01, HK.231, R.45671, H.89:;<, D.

=>9:;<, HBD (hormone binding domain).2	?@A, GARP

. DNA-?@A, A./B2C1

pÔX­* CRE1(cytokinin receptor 1, �����

/` 1)��_q�r�, Us CKI1ñ}�����

{|y}���%&�t"a�������u

�[26]. d@u�QRvw, CKI1 ��W�����

�{|y}�qr­c��x�yz�!"{| .

�H, Kakimoto }T�`�¾~�n��\]^#

��Æ2�>´µ. �V­,  �“�Æ2�>´µ”

�k������ 20 ���È��[��C�, c

SÃÄ 20�� 90g9�È�Î® Kakimotoå��

���^#_������hi�> . Q��¾�

������� , �������“�Æ2�>´

µ”Ð��a.

CKI1 �ÅÆÊ�_���öD}¨�����

��^ , � �� “
��”� . ^#�¸�ª$ ,

Inoue P�[27]�#“���”, ��
 ����23

��&b��Æ2�k���Äwa������

������` cre1 () 1(c)). »��`�	w��

�������_q�� , �À�
 �¬�a�

������23�}�&�3¡�Æ2. CRE1 G

H���IJêë�K, ÔX­* CKI1 ��Æ��

¸� , ��QR��KN�{|OPN () 2)[27].

CKI1� CRE1��pÔX­�����(� 30%), c

�ß���¸�%&ÔX½K��ükz() 2). T

��õgh��`�hi��V\]Vn CRE1 &

*�����ÃOÔx, ýUÃO]_n CRE1S�

����/`[27,28]. CRE1 ��WSÒegZ�	�

	j¼½�Á!"��W��.

�� CKI1� CRE1�&¤S������<"
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/`, c�ß��#�;­u��Ær�. Hwang�

Sheen[26]�#æçèª�ì`�HöD`û]_n�

�öD CKI1� CRE1 ¤&§����²� ���

��^¡é«�öD . *�V�WV¢£��û�

�¸�S , ÔX­QR��IJ�STIJéUw

�¤J3%&S¥t�[26,29,30]. c CRE1 � CKI1 �

�#�;­¦'���: tß��²t"a���

����u� , UÈß��²ð��6_a���

����u� [26]. QRÔÖö_ , §ß�&T��

��kz�/¥^¡������a¨{| , ýU

���23��²������ {|y}T¦ .

©Êª¡�S, CKI1*CRE1��pÔX­����

��[27]JK CKI1 ��õ����&Ôx����

�[24], [�&�« CKI1T���_ CRE1��;�

T����ÔX�`¬*�����Ôx��&�,

§�S CKI1 �`¬^¡_��¬¬�����&

�.

�­�S, cre1*Jt�W� wol[18]SP8��.

wol S���=������`�qr��®ÅÆ�.

»��}¨?@A��w
�� ����, ýU}

¨=?@A���� ��[18,31]. QR
¯���°

��Wö_������=���§�S?@A�

����!"�#. «n=�� ��a, cre1/wol

��`±��²_q�B³öþ , Q¸¹�o·~

´�������	������!"%& . ��

Wn�²e£* CRE1 ÔX�¸��IJêë�K

JÈ [28], ð�·~´®_%&µ¶�U·���w

�¸� cre1/wol öþ. �æçèøé«��, ¹�

W 6£ AHK (Arabidopsis histidine kinase) é«. �

� AHK2� AHK3* AHK4(AHK4�� CRE1)���

�����(��� 52%� 54%), ö_ºv¤�&)

*n�����{|y}��[32]. AHK2� AHK3¤

�JÔx�����[24], Us¤&�²� ^¡é

«[26], «U�·$~� CRE1 %&ghH, �ß�&

��Æ�¬­��n CRE1 �%&, Q�&S}¨

cre1 %&gh���`��¨iöþJKt��h

ij��h»�ª« . w�����{|y}�h

ijqr�¼½ÁÒ¸¹¾!W. Franco-Zorrilla P

�[33]�¿)��/�����45�¤9À���

`H�®Ä� � 7 £��`Á� cre1 �P8��.

²v^#n�£/a����4;� IPS �	,-

GUS ÂxÃÄé«1×��, ÅQ�ÔÖ}Æ¥�

Ç��Ä{a . Q���ÈÉ{��ÔÖ*��^

#a������ÊÄ����`�ÔÖ¸��Ê

�Ë�Ì . cS , º�uv��÷���Í_` :

CRE1 � ����&S�¬%&µ¶�, «U^#

�����4;�	,-ÃÄé«û�1×���`

���&åÍ_ cre1Ð�.

��W CKI1 È, T��1�

���k�Y

#_�¸���. BannoP�[34]��Ä�£� AP2Ô

X½�yÎ«, ESR1, c�%&K�� �Ï8é

«[�ÐÑ. *`�H, Zuo P�[35,36]T��ïÒ�

���®Ä§�¯�^��`: cki1Ð�(2£P8�

�`)� pga22. PGA22GH�£*������	x

C�1�K IPT[37,38].

2 ��������	
��
����

��

CKI1 � CRE1 ¤Ó_�þ��IJêë�K,

¤��QR��IJ�STIJ¤J3éU , �Ô

X­*WV��V�u��¢£��û��¸ [30].

«`, *+,�® HisÔAsp �¤J3T¦ñ}�¢

£��û�}º#_�	�����{|i}T¦.

��®ÅÆn*WV��V��� AHP(Arabidopsis

His phosphotransfer) � ARR(Arabidopsis response

regulator)é«È[11,13,15,32], ­�abÊÄn]V.

�WV��V�, �IJêë�K HK (histidine

kinase) ñ}�{|y}t"T� HisÔAsp �¤J

3T¦BzÕ{|i}�� �^¡£3 , � HP

(His phosphotransfer)[30]. æçè� 5 £ AHP(AHP1~

AHP5)�I���Æ����, ¥¤��QR� His

Öé, �&��{|i×����¤JyØ8�()

2)[28,39]. %&��V\ö_ºv¤&��õ hp gh

��`���¤Ji×,��# [28,40]. �õ¢.Ù

V\}ö_ AHP&* AHK, ETR1 (ethylene receptor

1, ��/` 1) �CKI1JK� Ïé«���#[41].

­�ÔÖö_ AHP ��#Så­ �/`ÚO_�

 ��^�,. *Q�aÛ�Ûx�S AHP-GFP Â

xêë^¡_a������UÜÝ�yz���

Þ[26]. %�kl, ��öD AHP2ß�wa����

�����?��àá�:;=*�-â>� [42],

ö_�����±}�ãäÈåæw AHP 
 ×À

%&S¥t�.

�st !, ¢£��û�� AHP �� Ï@
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S ARR. æçè�W[�W 22�^¡é« ARR. �

Ù,L�	�(�çè)}[��WnARR ���é

«[15,43,44]. é_�öDÒz�ÔX�r�, ARR��

� Aþ� Bþ() 2)[15,43,45,46]. �æçè�, Aþ ARR

é«� 10 £, �öD_q/������±}, ¥

s¤��QR�{|O/N[15,45]. éÈ�W� B þ

ARR �öD�/a���45 [15,47,48]. �ÔX­«

n��QR�O/NJa, B þ ARR �� c-Myb �

¸� DNA Ôx½, «U�&��yÎ«,)*��

���{|y} [43]. ��H�êÆöDû��¤]

_n Bþ ARR&ÃOJ��6_������kz

�² A þ ARR �öD, U A þ ARR �öD¦/Ä

X����ë45[26,47,48]. �H, Bþ ARR�²�}

/Ä A þ ARR ���ë45[26,48]. ­�ÔÖö_ A

þ ARR � B þ ARR �&����yÎ:;,�y

Î�²,������{|y}���×À%&()

3). Q�aÛÊÄì��Æ8V\�íî, ��Õ�

ARR(« ARR16 a)¤SÞÆ8êë[49], s�ÞÆ8

Òz*QR� Asp éUSlu�C1, }��6_

a���[26,49]. �U, st[ï�W ARR ��²Ï

8é«. �®ÅÆQRï!� ARR Ï8é«S1�

ðn~�����-.�{|y}ñò�1:.

� 3 �������	
��
���

�������(CRE1, AHK2 � AHK3)	
��
(CKI1)���,

����(P)������(H)��������(D)� , �����

 !"#�$%&. '�����(�AHP�����). ��*�

$ AHP +,�-./0#� !��0, 1�� B 2 ARR. ���

$ B2 ARR34� A2 ARR$567�, 56�)$�8. � A2

ARR9./:;<=>?@ B2 ARR$�A, B�C>DEF$G

H . �����IJK�L�
�MNOPQ;R$ STU�V

� AHP� A2 ARR, WXTUY�DZ S

®_ Aþ ARR� Bþ ARR�ø���öDÒ

zJKºvw�������6�­�r� , §ß

�&T��øó���;1×45. �{ô��, �

�öD B þ ARR(ARR1 � ARR2)õW*��öD

CKI1 �¸�öþ: w��������?�/��

6_a�����Æ2BC/:;=>�, �²� 

ARR5 � ARR6 �öDPöþ[26,47,48]. c���S, A

þ ARR �%&BÊ��%&gh���`ÁC_q

�öþ[26,48]. �­�S, Aþ ARR� Bþ ARR�Q

R� Asp ÖéJK AHP�QR� HisÖé��È¥

�½ö��^�%& [26]. Q�÷�{a�ÔÖYÕ

��~´� Bþ ARR���öD�Jø� (bypass)

��45. �ÖQ�ùúC�, ðo·~´ CKI1 �

CRE1wQR� Asp� HiséU�ûw�6�. �U,

ÁÒ��£�W÷����{|. üý��£ HK�

¸(HK-like)é«�&GH�£*��/` ETR1�¸

�êë. Ç�þ��S, »êë¥���i�,��

�IJêë�K²�, ¦öW¡�þ��/�êë�

K²�[50]. �¸��Í}�W_ ETR1Ð�[51]. ­�

ÔÖö_�P�	���R¢£��û��&�É

n��_�P�	���#�;.

3 ��������	


��*+,������*���/��/�P

��u�²��Ù��^ , c��`�;¥��ø

ÐÑ, ��n~Á	d�S�����w ACC xC

K²��
45 (ACC ����	xC�<"t

`)[7,8]. Q�
45�#w����������`

hij��UóCvS�
��[6]. Q�Ù��^¥

�

�_�����&±}����	xC , U

s})*n�{|y}Ð��45[7]. Q�aÛÊÄ

��V\�íî: AHP2 «n*�����{|��

­���u����#a, j�J*��/` ETR1

���#[41], ö_��������{|y}���

�&¹��R����ßu�Õ�!��T¦[7,41].

�¿)å��������{|y}“~¯�”�ú

<�é�­, VogelP�[7,52]��Ä 5£�àá�g�

®�����±}����p�^(triple response)

���` cin (cytokinin insensitive). *���Ë��

¸, �Õ� cin ��`¥�&§���������

�{|y}T¦, d@ cin1 ��Æ2b�&�kl

� ��. �­�S, � �� cin ��`�, ��
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����<"^¡é« ARR5�öD¥±�����

�3[52], ö_ CIN1¥±�)*�����{|y}

��p�^(primary response)� CIN18_ ARR5�

� .

���*�������	�Æp�����

S����� , '(456789�<=�>�J

K�Æ2�b�. w PLS(�£� 36£IéJÖé�

��)��>ÅÆ, �����������{|y

}���I�Ù��^��n�£��� ���

,[53]. *7�þ�(, pls��`�=��, LM?@

A3�¬�� . �öþ*�����K����^

����1�. 1�ðV\�W, pls��`w���

���¬��, �����@!é« ARR5�öD"

#q$?�; *���, pls w�������¬_

q��, ���±}é« IAA1 �öD"#��. �

­�S, PLS Ð��öD¦S/���±}�. QR

ÔÖö_, PLS���£1:�{|F1�,5;�

��*�����{|����Ù��^ , �7�

þé«�&����
45��45«,)*n�

���������45[53].

ÁÒw ARR4 ��eqr������*��

Ù��^��nÃO]^ [54]. ���£/����

�±}� Aþ ARR, ARR4*�² Aþ ARR��)

*n�����{|���45 [55,26]. c�êÆ�

/��45: ARR4 êë��%�&', c�àá�

�&(bÄ . Q��45�öDÒzà§��öW

� ARR4 êë&'w)���)a���^­ :

ARR4 �)���23�&', c��)a���x

C(��~)[54]. ARR4 �Q�öD45Òz�ì��

Æ8*��*� PhyB��#H+�ì��Æ8S�

¬�¸�[56]. `aV\ö_, ARR4�J* PhyB� N

7ÃO���#, ¥�&T�`�#êÆ PhyB� Pfr

²�Bz. ��öD ARR4�yé«�	w)��¬

��[54]. �­�S, '( PhyB �¬���*�Á�

�IJêë�K�¸êë[12,14], ö_ ARR êë�&

=#����;��������{|���×À

%&. ­�ÔÖö_ARR4o�&���£{|�,

ñ}n������)�{|y}��[54].

4 ���

ÁÒegw�����{|y}���qr1

¾ÜÝ, §�Sw CRE1, CKI1, AHP� ARR�%&

�¡nF���,´ [11~14,28], ýUÀÊ�����

{|y}�qr�n-á�F7. d@�`, uvc

l.Æpw/. st*+O/� AHKÔAHPÔARR

Òþ () 3) 0�·J1{�ØÙ. *�²{|y}

��('(*������¸���{|y}��)

(� , uv2�3v�Q£*�²����{|�

���-.�û������{|��­ju�[

ïÅÆ�!"1:��. st4Ä�
ØÙ���&

{��QR1:��*�²{|y}�����¯

�����^. Cv, Q�-.�?�nÈ5Ë��

·¬. ��, ��/` ETR1 Y�Ã,�SÆ8_ì

M­��£�IJêë�K , cÁÒ�qr¦ö_

ETR1 �QR� Asp � His Öé¥��%&¥t; 6

ó�, ETR1 ¥��7�IJêë�K²�[51]. ��

0�þ��S, ETR1 <"Æ8_¬ìñM­U¥�

ìM­ [57]. ­�§e�Ww����{|y}�q

r�&�����½ö. �t�, *�V�WV��

Í���S, æçè ARR�QR� AspÖé� AHP

�QR� His Öé¥��%& ¥t[26]. %�kl,

CRE1 � CKI1 �yMN¥��7Æ8_ìM­ ¥

t��Â 21~23£85�9"�Öé. ª¡QR�V

¥�{�������{|y}^#n*��{|

y}�¸:�����;/�ß���¢£���

;. qU;<, w�����{|y}��à=>�

n~¥?~��û��hij/�	3j����

	jqr�é�­ , §�S�d_�1§���`

�;7. %�kl, *��{|y}��(�, ��

���{|T¦Sl}u��¸�¯��/`*�

 ��� MAPK p��^@? ABÄQR-.�,

��`²��^�ñò��®ÅÆ�����{|

y}�§���¥�;�.

ÁØÙc¾Á!"�w/S��CÄQR1:

�� . T�é«DüE(microarray)�>(��²�
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